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^lit Tafel XIII— XVI und 23 Figuren im Text.

Die Frage über die Regeneration der Enteropneusten ist in der

Literatur fast unberührt geblieben. Außer meinen Bemerkungen (C.

Dawydoff, 02 und 07), von denen die beiden letzteren eine durchaus

erforderliche Ergänzung zu vorliegender Arbeit darstellen, gibt es

keine speziell dieser Frage gewidmete Abhandlung.

Wir verdanken Spengel die Entdeckung der Tatsache, daß Ptycho-

dera minuta Kow. den vorderen Körperteil zu regenerieren vermag.

In seiner bekannten Monographie (Spengel, 93) widmet der

Verfasser, nach Feststellung dieser Tatsache, der Frage nur einige

Zeilen und gibt einige Abbildungen von Ptychodera, welche die vor-

deren Segmente regenerieren. Wir finden bei Spengel den Hinweis

auf eine Entstehung des Nervenrohres durch Invagination (S. 437),

desgleichen flüchtige Hinweise über die Bildung des Rüsselcöloms;

auch dieser Hinweis ist jedoch negativer Natur, da Verfasser nur die

Angabe macht, daß an der Bildung des Rüsselcöloms die Darmelemente

keinen Anteil nehmen. Darüber jedoch, wie dieses Organ entsteht,

schreibt Spengel nicht (S. 684).

Die einzige Arbeit, in welcher der Verfasser der Regeneration

einen gewissen Platz einräumt, ist die Monographie von Willey (99).

Jedoch auch dieser Autor, welcher einige Seiten (S. 245—247) seinen

Beobachtungen über die Regeneration von Ptychodera flava Eich,

aus dem Stillen Ozean widmet, berührt nur vorübergehend die organo-

genetischen Prozesse. Es findet sich z. B. in dieser Arbeit die

Beschreibung des Entstehungsprozesses des Kragennerven durch
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Invagination (Taf. XXXII, Fig. 66, 67, 68), jedoch keine Befunde

über die Regeneration der Rüsselorgane.

Nach dem Erscheinen meiner vorUiufigen Mitteilung sind keine

weiteren Literaturangaben über Forschungen in dieser Fage erschienen."ö"-

Material. Untersuchungsmethoden.

Das Material über die Regeneration der Enteropneusten begann

ich bereits im Sommer 1900 während meines Aufenthaltes in der Zoo-

logischen Station in Neapel zu sammeln; hier war mein üntersuchungs-

objekt Ptycliodera minuta Kow.
(

Glossohalanus minutus).

Während meines Aufenthaltes in den Troj^en (1903) am Ufer von

Holländisch Neuguinea (nicht weit von Etnabay) fand ich einige

Zehner von Exemplaren einer kleinen Ptycliodera, welche sich von der

Mittelmeerform nur durch einige sekundäre Merkmale unterscheidet.

Dieses kleine Material ergab mir recht wertvolle Resultate.

Die Mittelmeerform von Ptycliodera zeichnet sich durch große

Lebensintensität aus. Es sind ungemein anspruchslose Tiere, welche

jegliche Art Experimente, Verletzungen und Amputationen vortreff-

lich ertragen. Einstmals stieß z. B. ein amputiertes Exemplar mit

dem vorderen Körperende —der Wundfläche —auf ein spitzes Stäb-

chen, zog auf dasselbe seinen ganzen Körper und regenerierte dabei,

gleichsam auf einen Pfahl gesetzt, den amputierten Rüssel. Ein

andres Exemplar war auf einer Seite auf dem Niveau der Lebersäcke,

auf der andern an der Grenze des Kragens und Rumpfes amjjutiert,

außerdem der Länge nach längs der Bauchlinie aufgeschnitten, platt

ausgebreitet, und regenerierte den Rüssel und den Kragen wie ein voll-

kommen normales Tier.

Der amputierte Rüssel —allein oder mit einem Teil des Kragens —
lebt sehr lange. Ich hielt derartige Rüssel im Verlaufe von 2 Monaten

im Aquarium, wobei in denselben energische Reduktionsprozesse und

Prozesse einer Gewebsumdifferenzierung vor sich gingen. Leider fehlte

es mir an Zeit, derartige isolierte Rüssel längere Zeit aufzubewahren.

Ptycliodera kann in einfachen Glasgefäßen mit Wasser gehalten

werden, es verlangt nicht einmal ärierte Aquarien.

Die Amputation wurde vermittels einer Schere ausgeführt. Ge-

wöhnlich zerschnitt ich das Tier entweder in der Mitte des Kragens

oder hinter den Kiemen (im Gebiet der Gonaden), oder aber ich schnitt

von ganzen Exemplaren den Schwanzteil ab (Textfig. 1).

Ist der Rüssel an der Basis amputiert, d. h. der Stiel durchschnitten,
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SO wird tlcr ,ui-ößtt' Ti'il ilor Orgaiu' aus den Resten derselben durch

einfaches Auswachsen regeneriert, wobei der Rüssel sehr rasch regene-

riert wird. Xach 48—GOStunden war bei dem amputierten Tier bereits

ein kknner Rüssel vorhanden, welcher noch nicht aus der Kappe des

Kragens heraustrat, jedoch bereits sämtliche Organe aufwies; ich

Textfig. 1.

untersuchte regenerierte Rüssel von 0,3 mmDurchmesser (der normale

Rüssel erreicht einen Durchmesser von 2,5 mm) und fand in ihnen alle

Organe vor.

Das Material wurde in verschiedenen Gemischen fixiert —alle

ergaben gleich gute Resultate. Meistens benutzte ich jedoch em Ge-
misch von Sublimat mit Essigsäure (5%) und das schwache Gemisch
von Flemmixg.

Für die Schnittfärbung wandte ich Karmalaun, Hämalaun,
16*
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Hämatoxylin nach Delafield mit nachfolgender Nachfärbung in Eosin

oder Pikrinsäure an.

Zur Frage über die Herkunft der Regeneration. Der primäre

Charakter der Regenerationsfähigkeit.

Die Enteropneusta sind in der Hinsicht interessant, daß sie ein

demonstratives Beispiel abgeben für die Unzulänglichkeit der Theorie,

laut welcher die Regeneration das Resultat einer allmählich ausge-

arbeiteten Anpassung ist. Diese Ansicht, welche bestrebt ist, die Er-

scheinungen der Regeneration der Einwirkung der natürlichen Zucht-

wahl unterzuordnen, gehört Weismann (02) an.

Entgegengesetzter Ansicht sind Mokgan (Ol), Schultz (05) u. a.,

welche zu beweisen streben, daß die Regeneration eine primäre Er-

scheinung ist, daß »die Fähigkeit, verloren gegangene Teile wieder-

herzustellen eine primäre Eigenschaft der lebendigen Materie ist«

(Schultz, 05).

Die Tatsachen, auf die sich die Gegner Weismanns stützen, sind

folgende: Die seitliche Regeneration von Lumhrkulus, die Regeneration

der Beine bei Spinnen und andern Arthropoden nach einer Amputation

derselben zwischen den Gelenken (Schultz, Przibram u. a.), Regenera-

tion von Eiern und Larvenformen, z. B. Actinotrocha (Schultz) und

Pluteus der Seeigel (Driesch).

Würde die Regenerationsfähigkeit vom Organismus durch Zucht-

wahl ausgearbeitet werden, wie Weismann meint, so müßte natürlich

das Tier schließlich die Fähigkeit erwerben, nur die Teile zu regenerieren,

welche es infolge besonderer Umstände beständig verliert. Derartige

Beispiele sind genügend bekannt; Weismann hat noch auf die Tat-

sache hingewiesen, daß die inneren Organe bei Wirbeltieren, welche

normalerweise keine Verletzungen erleiden, nicht regeneriert werden.

Gegenwärtig kennen wir jedoch auch Beispiele einer Regeneration

vieler innerer Organe von Wirbeltieren, z. B. der Eierstöcke, der

Milz usw.

Ein ungemein überzeugendes, den Ansichten Weismanns wider-

sprechendes Beispiel stellen die Enteropneusta dar. Ein jeder Zoologe,

welcher an Enteropneusta gearbeitet hat, weiß, wie schwer es ist, voll-

kommene Exemplare von PtycJiodera zu erhalten. Bei einer Dragierung

werden nur Bruchstücke, und zwar vordere Körperabschnitte derselben,

heraufbefördert, der hintere Körperabschnitt ist gewöhnlich abgerissen.

Ptychodera verliert somit unter normalen Bedingungen
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fast nur den liiuteiou Küiperabschnitt uud fast niemals

den vorderen.

Xach den Ansichten von Weismann wäre daher zu erwarten, daß

bei den Enteropneusta die Regenerationsfähigkeit für das hintere Ende

stark ausgebiklet sei, für das vordere Ende dagegen vollkommen fehle.

Tatsächlich jedoch ist das Gegenteil der Fall: PtycJiodera regeneriert

ungemein leicht die vorderen Körperabschnitte, wo die Amputation

auch vorgenommen sein mag; am hinteren Körperende findet über-

haupt keine Regeneration, sondern nm- eine Verheilung der Wunde statt.

Wird ein Tier an mehreren Stellen durchschnitten, so regeneriert

jedes Stück die fehlenden vorderen Körperteile, im hinteren Teil erfolgt

keine Regeneration, sondern es kommen nur allgemeine Prozesse einer

primären Regulierung zur Beobachtung.

Dieses Verhalten erscheint um so eigentümlicher, als die Regenera-

tion der hinteren Körperteile a priori leichter erscheint, als diejenige

der vorderen Körperabschnitte.

Äußere Erscheinungen bei der Regeneration.

Ich möchte hier das Bild der äußeren Prozesse wiedergeben, welche

bei der Regeneration zur Beobachtung gelangen, unter Hinweis auf

die vier Grundfälle, wie sie auf dem beigegebenen Schema (Textfig. 1)

dargestellt sind.

Im ersten Falle («) ist der Rüssel mit dem Kragen vorhanden —
es erfolgt keine Regeneration. Im zweiten Falle [h) ist ein Abschnitt

vorhanden, welcher aus dem Kiemengebiet und dem Genitalteil besteht,

im dritten (c) das Rumpfgebiet mit den Lebersäcken und schließlich

im vierten Fall {d) das Schwanzende. Wie das Schema dartut, erfolgt

in keinem Stumpf die Regeneration des Hinterendes. Sämtliche Stümpfe

regenerieren im Gegenteil die vorderen Körperteile —den Rüssel und

den Kragen, wobei zunächst der Rüssel und darauf erst der Kragen

differenziert werden. Es entsteht somit bei der Regeneration das erste

Segment vor dem zweiten; dasselbe Verhalten weist auch die Onto-

genie auf.

Bei Durchsicht einer Reihe von Zeichnungen, welche die äußeren

und inneren Regenerationsprozesse demonstrieren, finden wir stets einen

bereits vollkommen ausgebildeten Rüssel ziu: Zeit der beginnenden

Differenzierung des Kragens. Fig. 1 , 2, 5, Taf . XIII ; Fig. 15, 17, Taf . XIV
;

Fig. 29, 30. .32, 33, 34, Taf. XVI gibt eine klare Vorstellung von dem

Verlauf des Prozesses. Der vordere Teil des Stumpfes von Ptychodera,

welcher im Niveau der Kiemenspalten amputiert war, hat nur den
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Rüssel regeneriert. Von einem Kragen fehlt noch jegliche Spur,

während der Rüssel bereits vollkommen differenziert ist. Dasselbe ist

auch auf vielen andern Zeichnungen zu erkennen.

Sämtliche weiter oben angeführte Zeichnungen und Schemata sind

dermaßen instruktiv, daß eine detaillierte Beschreibung derselben,

meiner Ansicht nach, nicht erforderlich ist. Die Veränderungen der

äußeren Form des Regenerates sind jedem ohne weiteres verständlich.

Die Organogenese bei der Regeneration von Ptychodera.

Die Regeneration der einzelnen Organe stellt bei den Enteropneusta

einen äußerst komplizierten Prozeß dar. Es ist unmöglich, ein be-

stimmtes Schema der Regeneration eines jeden Organs aufzustellen.

Es darf nicht vergessen werden, daß die Bedingungen, unter welchen

die Regenerationsprozesse vor sich gehen, in hohem Grade verschiedene

sind, infolgedessen auch die Verlaufsrichtung und die Art der Regenera-

tion in demselben Maße verschieden ist.

Die Aufgabe des Forschers besteht in der Aufstellung von Haupt-

typen der Regeneration eines jeden Organs.

Ich habe hier den Bildungsprozeß eines jeden Organs bei der Re-

generation so dargestellt, wie er sich mir auf Grund des Studiums einiger

Hunderte von Präparaten, welche ich von Ptychodera in den verschie-

densten Regenerationsstadien angefertigt hatte, darstellte.

Eine Abweichung in verschiedener Richtung von den weiter unten

angegebenen allgemeinen Regenerationsverfahren ist nicht selten: im

Detaü, in Einzelheiten variiert der Prozeß unbegrenzt. Sämtliche

derartige Abweichungen von der Norm haben keine besondere Be-

deutung —prinzipiell können die verschiedensten Richtungen auf einige

Typen zurückgeführt werden.

Cölom. Ich habe viel Zeit und Mühe darauf verwandt, den Re-

generationsmodus des Cöloms unter verschiedenen Bedingungen, d. h.

nach verschiedenartiger Amputation möglichst genau zu studieren.

Im Gegensatz zu einigen Würmern (z. B. Polychaeten), bei welchen,

nach den Untersuchungen einer Reihe von Forschern, bei der Re-

generation das Cölom sich aus Ectodermelementen neu bildet, wird bei

Ptychodera bei der Regeneration das Cölom nie von neuem angelegt,

sondern bildet sich stets durch Auswachsen des Cöloms der vorhandenen

Körperteile. Weder das Ectoderm, noch das Entoderm beteiligen sich

jemals an dem Regenerationsprozeß der Cölomelemente. Es ist als

eine Regel ohne Ausnahme aufzufassen, daß das neue Cölom bei der

Regeneration der Enteropneusta stets ein Derivat des alten darstellt.
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Zunächst sollen zwei Fälle in lii-tracht «iczogen werden: 1) Re-

generation des Cöloms, sowohl des Kragens als des Rüssels; das Tier

war in diesem Falle irgendwo im Hiimpfteil amj)utiert, d. h. unterhalb

des Kragens, z. B. im Gebiet der Kiemenspalten, der Gonaden usw.

L') Regeneration des Cöloms im neugebildeten Rüssel, wobei die Am-

putation irgendwo im Niveau des mittleren Abschnitts des Kragens

ausgeführt worden ist.

Erster Fall. Bei dem ersten Amputationsmodus enthält der Kör-

perabschnitt, welcher den Rüssel und den Kragen regenerieren muß,

bloß Reste des Rumpfcöloms.

Es können hier zwei selbständige Typen der Differenzierung des

Cöloms unterschieden werden:

a. Nach der Bildung eines kleinen ectodermalen Hütchens, d. h.

der Rüsselanlage, wachsen zwischen dem Ectoderm und Entoderm,

rechts und links der Medianlinie, d. h. von der linken und rechten

Hälfte der alten Cölomhöhle aus, zwei Cölomabschnitte, in Gestalt

von vollkommen gesonderten Gebilden mit eignen Wandungen (Fig. 19,

Taf. X\', Fig. 17, Taf. XIV).

b. In den Hohlraum der Knospe zwischen Ectoderm und dem

blinden Ende des Darmes wandern Cölenchymelemente des alten

Cöloms in Gestalt von ungeordneten Zellmassen.

Beide Prozesse ergeben übrigens dasselbe Resultat: der Hohlraum

der Knospe, d. h. der Hohlraum zwischen Ecto- und Entoderm, wird

vom Cölenchym angefüllt, welches sich histologisch durchaus nicht

vom Cölenchym der alten Körperabschnitte des Tieres unterscheidet.

Im Hohlraum des neugebildeten Rüssels wird somit in den frühesten

Stadien vollkommen differenziertes Bindegewebe mit Muskelfasern usw.

angetroffen.

Bei dem weiteren Verlauf der Regeneration beginnt ein merk-

würdiger, rätselhafter Prozeß einer Umdifferenzierung des alten Cölen-

chyms, welches den jungen Rüssel anfüllt. Die in den Hohlraum der

Knospe gelangten Muskel- und Bindegewebsfasern zerfallen und werden

von den freien Cölenchymelementen, welche zeitweise die Rolle von

Phagocyten übernehmen, aufgezehrt. Diese Zellen schwellen an, wandeln

sich in große Kugeln um, in welchen in diesen Stadien Muskel Stückchen,

eine große Zahl kleiner und großer Körnchen und stark lichtbrechende

Vacuolen beobachtet werden, die ich für Verdauungsprodukte der auf-

gezehrten Zellteile halte. In einigen Stadien der Regeneration der

Cölomhöhle des Rüssels stellt dieselbe eine kompakte Masse derartiger

ungemein großer Zellen dar (Fig. 21, Taf. XV). Die aufgenommenen
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Muskelfragmente verscli-w-inden bald, dieselben sind in dem Plasma der

erwähnten Zellen bereits niclit siclitbar. Die Zellen selbst nehmen zu

dieser Zeit vollkommen den Charakter embryonaler Zellen an; sie

erscheinen jetzt als undifferenzierte rmide Körper mit einem Kern und

beginnen sieh an der Peripherie des Rüssel hohlraumes anzuordnen,

wobei sie die innere Oberfläche des Ectoderms in gleichmäßiger Schicht

*t H ,* * t I »£,-'«' 's^f-s.'i-

*#*•«*.
*»/*#••

5-^J5

Textfig. 2.

auskleiden. Dieser Prozeß ist auf Fig. 2. Taf. XIII sichtbar. Im
Innern des Hohlraumes bleiben noch lange Anhäufungen undifferen-

zierter Cölenchymelemente erhalten. Hier und da, jedoch sehr selten,

sind in den Kernen dieser Zellen carrokinetische Figuren zu erkennen.

'?
' Fast sofort nachdem der Prozeß der Rückkehr der Cölenchym-

elemente. welche in die regenerierte Ejiospe eingewandert waren,

vollendet ist, beginnt der Differenzierimgsprozeß dieser neuen Cölom-

elemeute {Textfig. 2). Die runden Zellen nehmen Spindelform an, ihre

Fortsätze ziehen sich in die Länge, es entstehen neue Fortsätze. Im
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Cöloni des iK'uoii Rüssels sind min zweierlei Elemente vorhanden.

Ein Teil derselben sammelt sich an der Peripherie an und bildet eine

Auskleidung der t olomhöhle, der andre verbleibt im Innern der Höhle.

Die Fortsätze dieser letzteren Zellen strecken sich in die Länge, wandeln

sich in lange Fasern um; die Zellen selbst bilden schließlich die Kom-
plexe der für den Rüssel der Enteropneusta charakteristischen Muskel,

welche die Rüsselhöhle vom Gipfel bis zur Basis durchziehen. Auf

gewissen Regenerationsstadien hat das neugebildete Rüsselcölom somit

die Gestalt einer geschlossenen Blase mit einem vortrefflich ausgebildeten

Hohlraum, in welchem isolierte Muskelelemente schwämmen (Fig. 15, 23).

Einen gleichen Charakter weist auch das Rüsselcölom bei der Embryo-

nalentwicklung der Enteropneusta auf.

Bei erwachsenen Enteropneusta ist die Cölomhöhle fast immer (eine

Ausnahme stellt Protobalanus koehkri Mesnil u. Caullery und Harri'

mania maculata Ritter dar) von Bindegewebe erfüllt.

Bei der Regeneration behält das Rüsselcölom (und dasjenige des

Kragens) sehr lange seinen embryonalen Charakter. Fast auf allen Stadien

ist die Höhle in dem neugebildeten Cölom äußerst deutlich ausge-

bildet (Textfig. 4 12). Auf einigen Figuren ist sie freilich vollkommen

vom Cölenchym angefüllt, man darf jedoch nicht vergessen, daß bei der

Regeneration, wie oben beschrieben, das Rüsselcölom in den ersten und

letzten Stadien der Evolution vom Cölenchym erfüllt ist, im ersteren

Fall handelt es sich jedoch um das alte Cölenchym, welches sich bereits

zur Zeit der Embryonalentwicklung des betreffenden Tieres differen-

ziert hat, im zweiten um neues Cölenchym, welches sich durch Um-
differenzierung der Elemente des alten Cölenchyms gebildet hat.

Im gegebenen Falle bildet das alte Cölenchym, welches

in die Knospe eingewandert ist, zunächst das Rüsselcölom.

Ist dieses bereits differenziert, so bildet die mehr unten

gelegene Cölenchymmasse die beiden Cölome des Kragens.

Das Kragencölom wird häufig auf dem Wege einer selbständigen

Abschnürung eines entsprechenden Bläschens von jedem Rumpfcölom

(Fig. 1:3—15, Taf. XIV) gebildet. Der gleiche Prozeß geht, wie oben

dargelegt, auch bei der Bildung des Rüsselcöloms vor sich. Die beiden

Abschnitte des Rumpfcöloms, welche, wie es Fig. 11», Taf. XV zeigt,

beiderseits in die Knospe im Beginn deren Bildung einwachsen, stellen

im wesentlichen die allgemeine Anlage des künftigen Cöloms des Rüs-

sels und des Kragens dar {coeli + coeh)- Die distalen Enden dieser

Abschnitte ergeben, indem sie sich abschnüren mid in ein Gebilde zu-

sammenfließen, das unpaare Rüsselcölom, worauf der nachgebliebene
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Teil, welcher nicht in das Rüsselcölom aufgegangen ist, das Material für

die Bildung des Kragencöloms abgibt. Jeder Abschnitt ergibt im Resul-

tat die entsprechende Hälfte des Kragencöloms.

Zweiter Fall. Bildung des Rüsselcöloms nach Amputation des

Tieres in der Mitte des Kragens. Im ersten beschriebenen Falle konnte

das Cölom des regenerierten Rüssels nur aus den Elementen des Rumpf-

cöloms gebildet werden, da nur ein solches im Stumpf im Gebiete der

Regenerationsprozesse vorhanden war.

Es soll nun der Fall einer Regeneration des Rüsselcöloms berück-

sichtigt werden, wenn in dem der Amputationsstelle benachbarten

Gebiet außer dem Kragencölom noch zwei Abschnitte des Rumpfcöloms

in Gestalt der Abschnitte der perihämalen Hohlräume vorhanden sind.

Die genaue Untersuchung dieses Falles ergab, daß am Bildungsprozeß

des neuen Cöloms des regenerierten Rüssels nicht nur die perihämalen

Hohlräume, wie ich ursprünglich annahm i, sondern auch das Kragen-

cölom teilnehmen. Wie in dem ersten Fall, so wird auch hier der Hohl-

raum der Regenerationsknospe vom Cölenchym angefüllt (Fig. 18,

Taf. XV). Dieses Cölenchym wächst in die Knospe sofort nach Schluß

der Wunde ein.

Fig. 23, Taf. XV stellt eins der frühesten Stadien der Regeneration

des Rüsselcöloms von PtycJiodem unter den angegebenen Amputations-

bedingungen dar. Die neugebildete Knospe ist von dem ins Innere

derselben eingewachsenen Cölenchym dicht erfüllt. Beim Vergleich einer

Reihe aufeinander folgender Schnitte derselben Serie erweist es sich,

daß dieses Cölenchym in Gestalt zweier gesonderter Komplexe ein-

wächst. Auf Fig. 23, Taf. XV ist ersichtlich, daß in den künftigen Rüssel

ein Teil des perihämalen Kanals {ph) einwächst. Das Studium einer

Reihe von aufeinander folgenden Schnitten derselben Serie ergibt, daß

auch das Cölenchym des Kragencöloms an dem Prozeß der Anfüllung

der Rüsselhöhle beteiligt ist (Fig. 24, Taf. XV). Beide Cölenchymanlagen

verschmelzen darauf in der Rüsselhöhle zu einer Masse, in welcher Binde-

gewebsfasern, Muskelstücke aus den alten perihämalen Hohlräumen in

verschiedenen Stadien der Zerstörung, eine Menge freier Zellen, sowie

die eigenartigen Gebilde, welche Mesnil und Caullery den Haplo-

sporidien zuzählen.

Die weitere Differenzierung des Cöloms des regenerierten Rüssels

erfolgt auf demselben Wege wie in dem vorigen Falle. Es geht ein

Prozeß einer Umdifferenzierung der Elemente des alten Cölenchyms,

1 G. Dawydoff, Zool. Anzeiger Bd. XXV, S. 553.
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welches Jon Hohlraum der Regenerationsknospe erfüllt, vor sich. Die

unulifferenzierten Zellen, welche einen embryonalen Charakter an-

genommenhaben, ordnen sich an der Peripherie des gebildeten Bläschens

an. Im Cölom entsteht ein deutlicher Hohlraum, in welchem freie

spindelförmige Zellen schwimmen. Kurz, das Rüsselcölom nimmt einen

embryonalen Charakter an (Fig. G, 7, 8, Taf. XIII; Fig. 12, Taf. XIV).

Es wäre noch zu bemerken, daß bisweilen noch vor dem Einwachsen

der Regenerationsknospe des Cölenchyms die Elemente desselben bereits

beginnen, sich umzudifferenzieren. Einige Zeit nach der Amputation,

während des Prozesses der Wundheilung, ist an den distalen Enden

der perihämalen Kanäle, d. h. im Gebiet der Wunde, ein Verjüngungs-

prozeß der Zellen zu erkennen, welcher darin besteht, daß im Gebiet

der Amputation Elemente sich anhäufen, die einen embryonalen Cha-

rakter aufw^eisen. Während in den weiter unten gelegenen Teilen der

perihämalen Kanäle die letzteren aus einer großen Zahl von Muskel-

elementen bestehen, häufen sich an den distalen Enden derselben rund-

liche Zellen mit großen Kernen an, in denen das Chromatinnetz gut

ausgebildet ist. Diese Zellen weisen deutliche Konturen auf; die Schicht

derselben ist scharf begrenzt von den weiter unten gelegenen Ele-

menten.

Bisweilen vermischt sich das Cölenchpn der perihämalen Hohl-

räume, welches zusammen mit den Cölenchymelementen des Kragen-

cöloms in die Rüsselanlage eingewachsen ist, nicht vollkommen mit

dem Kragencölenchym, sondern differenziert sich selbständig. Das

distale Ende des einwachsenden Komplexes cölenchymatöser Elemente

der perihämalen Hohlräume zieht sich längs der entodermalen Wand
hin, d. h. biegt um das distale Ende der Notochorda herum, wächst

in den Raum, der sich zwischen der Wand der Notochorda und dem

Ectoderm gebildet hat, vor und gibt hier der Skeletplatte den Ursprung.

Dieser Prozeß ist aus Fig. 23 u. 24, Taf. XV ersichtlich. Diese Figuren

stellen zwei nahe beieinander gelegene Schnitte durch den vorderen Teil

einer in Regeneration begriffenen Ptychodera vor. Auf diesen Schnitten

ist die Teilnahme des Cölenchyms an der Bildung des Rüsselskelettes

deutlich zu erkennen; es ist hierbei jedoch unmöglich die Frage von der

ausschließlichen Teilnahme des Cölenchyms der perihämalen Hohlräume

an diesem Prozesse zu entscheiden. Diese Frage wird durch das auf

Fig. 12, Taf. XIV dargestellte Präparat vollkommen klargestellt. Indem

gegebenen Falle, d. h. bei einer Amputation im Gebiete des Kragens, läuft

der Regenerationsmodus des abgeschnittenen Abschnittes des Kragen-

cöloms natürlich auf ein einfaches Auswachsen des Cölenchyms des
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nachgebliebenen Kragenteiles mit der peritonealen Auskleidung in die

entsprechende ectodermale Anlage hinaus (Fig. 6, 7, Taf. XIII).

Basalmembran. Es erübrigt noch, mit einigen Worten auf die

Basalmembran oder Grenzmerabran, welche stets die Cölomgebilde der

Enteropneusta begleitet, einzugehen. Bei erwachsenen Formen stellt

dieselbe ein strukturloses Gebilde dar, welches nach Spengel (93,

S. 450—452) sich teilweise auf Kosten der Epidermis, teilweise auf

Kosten der Muskelschicht bildet. Bei der Regeneration wird sie in den

frühesten Stadien beobachtet, wobei sie äußerst scharf hervortritt. Ich

möchte hier die Aufmerksamkeit darauf richten, daß diese Basalmembran

hier kein strukturloses Gebilde darstellt, denn in ihr sind deutlich Kerne

zu erkennen. Fig. IG, Taf. XIV; Textfig. 5; 2«; 26 beweisen in über-

zeugender Weise die zellige Struktur der Basalmembran. Für mich ist es

zweifellos, daß die Basalmembran nichts mit den äußeren Hautdecken

gemein hat. Bei der Regeneration wächst sie entweder aus den Resten

der alten Basalmembran aus, oder aber sie entsteht aus besonderen Meso-

dermzellen, die augenscheinlich mit dem Cölenchym nicht in Zusammen-

hang stehen. Ich sehe diese Membran als eine besondere Form des

Mesenchyms an, die der sog. Mesenchymmembran der Echiurus-I/dTxen

(Salensky, 76 und 05, S. 64—67) homolog ist. Es sei hier bemerkt,

daß sogar bei vollkommen normalen Tieren [Ptijdiodera minuta) in

gewissen Fällen die zellige Struktur der Basalmembran beobachtet

wird; dieselbe erscheint hier als eine dünne, das Rüsselcölom ausklei-

dende Membran, welche aus Plattenepithel mit seltenen Kernen besteht.

Das Rüsselskelet. Die Skeletplatte, welche den Rüssel stützt,

stellt morphologisch nach der Ansicht einer Reihe von Autoren (Spen-

GEL, Schimkewitsch, Caullery und Mesnil u. a.) nur eine lokale

Verdickung der Basalmembran dar.

Bei der Bildung des Rüssel skelettes während der Regeneration ist

dasselbe stets eng verbunden: 1) mit der Basalmembran und 2) mit

dem Cölenchym.

Der Zusammenhang der Basalmembran mit dem Rüsselskelet im

Anfange seiner Differenzierung ist auf der Fig. 1 6, Taf. XIV deutlich sicht-

bar ; dieselbe stellt einen Teil eines Sagittalschnittes durch den Rüssel im

Beginn der Anlage der Skeletplatte dar. —In diesem Stadium erscheint

somit das Skelet als eine Falte der Basalmembran (mit deutlich zelliger

Struktur). An der erwähnten Stelle weist die Membran eine heginnende

Difformität auf. Umderen Kerne wird eine specifische, in Hämato-

xylin stark färbbare, chitinartige, strukturlose Substanz, welche deutlich

im unteren Teil des Schnittes sichtbar ist, abgeschieden.
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Auf dieser Figur ist uoch ein andrer, mit der Skeletbildung in Zu-

saniinenhang stehender Prozeß sichtbar, und zwar die Einwanderung

cölenchyniatöser Zellen in die Falte der Basalmembran. Diese Zellen

nehmen desgleichen teil an der Bildung des Skelettes (Fig. 'IS, Taf. XVI).

Die Beteiligung des Cölenchyms an der Bildung des Rüsselskelettes tritt

besonders deutlich auf den Fig. G, 7, Tai. XIII; Fig. 12, Taf. XIV her-

vor. Auf Fig. 12 ist z. B. deutlich der Wanderungsprozeß des Cölen-

chyms aus dem Hohlraum des perihämalen Kanals in den »Spalt zwischen

Notochordu und Rüsselectoderm zwecks Bildung des Skelettes sichtbar.

An der Bildung der Skeletplatte des Rüssels nimmt somit sowohl die

Basalmembran als auch das Cölenchym teil. Bisweilen ist die Basal-

membran nicht sichtbar, und das Skelet entsteht ausschließlich durch

Verknorpelung der Cölenchymzellen (Fig. 33, Taf. XVI). Jedenfalls

stellt das Rüsselskelet im Beginn seiner Bildung stets eine zellige Masse

dar; dasselbe ist kein Ausscheidungs- oder, wie häufig angegeben wird,

Ausschwitzungsprodukt des Ectoderms oder der Notochorda. Mit der

Notochorda, sowie mit dem Ectoderm ist das Skelet auf keinem Ent-

wicklungsstadium verbunden. Für mich ist es unzweifelhaft, daß die

Zellelemente, welche z. B. von Spengel (93) und Marion (86) im Rüssel-

skelet von Gl. tdaboti und nicht selten auch bei Ptijchodera minuta

Kow. beobachtet werden, Reste cölenchyniatöser Zellen darstellen.

Die von vielen Autoren ausgesprochene Ansicht von der ecto-

dermalen Natur dieser Elemente, eine Ansicht, welche sogar in Lehr-

bücher aufgenommen worden ist (Delage und Herouard)i, muß somit

aufgegeben werden.

Perihämale Hohlräume. Meine Beobachtungen über die Re-

generation der perihämalen Hohlräume sprechen in überzeugendster

Weise für die Bildung derselben durch Einwachsen in den Kragen zweier

Abschnitte des Rumpfcöloms. Letztere haben das Aussehen zweier

l)linder Säcke und entbehren anfangs in ihren Hohlräumen fast jeg-

licher Zellelemente, wie es ausgezeichnet die Querschnitte auf Fig. ^>, 10,

Taf. XIV wiedergeben.

In den Textfig. U und Fig. U, Taf. XIV, welche Sagittalschnitte

durch den vorderen Teil einer in Regeneration begriffenen Ptychodera

minuta darstellen, ist der Bildungsprozeß der perihämalen Kanäle klar

sichtbar. Auf diesen Schnitten ist zu erkennen, daß in den Kragen,

unter Vorstülpung von dessen Cölomwand, auf der dorsalen Seite ein

1 Die beschriebenen Zellen halten die Autoren für »Ics cellules qui detachees

des couches epidermiques limitrophes ont ete englobees ä l'interieur de la substance

ankyste du squelette«.
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"blinder Sack einwächst —ein Auswuchs des Rumpfcöloms. Der Hohl-

raum dieses Sackes, welcher einen im Schnitt getroffenen perihämalen

Kanal darstellt, ist deutlich ausgebildet.

Fig. 26, Taf. XVI und Textfig. IG stellen beide Perihämalkanäle

des in Regeneration begriffenen Kragens auf einer späteren Entwick-

lungsstufe dar. Zwischen ihnen ist das dorsale Blutgefäß sichtbar,

während in dem Hohlraum der Perihämalkanäle eine Zellmasse gelegen

ist. Auf diesem Stadium beginnt bereits in diesen Organen eine

Differenzierung von Muskelfasern.

Ich will hier noch auf eine Tatsache hinweisen. In einer Schnitt-

serie gelang es mir, eine vollkommen andersartige Entstehungsweise

der Perihämalräume zu beobachten, und zwar durch Abschnür ung eines

jeden Sackes von der entsprechenden Hälfte des Kragencöloms auf

dessen dorsaler Seite. Diese Beobachtung steht vollkommen vereinzelt

da, und ich möchte auf derselben nicht bestehen, da die Deutung des

Präparates leicht eine irrtümliche sein kann. Ich möchte jedoch die Auf-

merksamkeit der späteren Nachuntersucher auf diese Tatsache lenken,

da einen analogen Fall Bateson, der die embryonale Entwicklung von

Balanoglossus Kowalewskii Ag. studierte, beschrieben hat.

Glomerulus. Dieses Organ wird bei der Regeneration des Rüssels

in frühen Stadien gebildet; es entstellt fast gleichzeitig mit dem
Pericardium.

Der Beginn der Bildung des Glomerulus wird dadurch charakte-

risiert, daß in dem Abschnitt des Peritoneums, welches von oben und von

den Seiten die Notochorda bedeckt (d. h. somit im Gebiet des visceralen

Blattes der Cölomblase), eine Reihe von Falten entstehen. Zwischen

diesen Falten und der Wand der Notochorda und des Pericardiums

circuliert Blutflüssigkeit (Fig. 13, 14, Taf. XIV). Dieser Umstand er-

weckte in mir die natürliche Annahme, daß gerade der Druck des Blutes

auf die Peritonealhülle den Prozeß einer Bildung der erwähnten Falten

und Ausstülpungen bewirkt. Es ist nicht zu leugnen, daß der Druck

des Blutstromes eine gewisse Rolle bei diesem Prozesse spielt, es ist

jedoch zweifellos, daß diese Einwirkung nicht die erste Stelle einnimmt.

Gewisse Befunde weisen in überzeugendster Weise darauf hin, daß die

Bildung von blinden Ausstülpungen und Falten in der Peritonealwand

ohne Einwirkung der erwähnten mechanischen Reize erfolgt.

Zunächst muß hervorgehoben werden, daß nicht selten die Bildung

des Glomerulus ihren Anfang nimmt und beinahe ihr Ende erreicht lange

vor der Zeit, wenn in dem regenerierten Rüssel eine gesonderte Herz-

iacune in die Erscheinung tritt. In diesen Stadien circuliert das Blut
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im Rüssel üherall zwischen den Organen; die Falten des zukünftigen

Glomerulus erscheinen jedoch genau an der Stelle, wo sie vorhanden

sein müssen. Dieser Bildungsprozeß kann natürlich durch keine Druck-

wirkung erklärt werden.

Parallel mit der Bildung blinder Ausstülpungen des Peritoneums

geht auch ihre histologische Differenzierung vor sich, infolge deren das

Cölomepithel im Gebiete des Glomerulus einen durchaus andern Cha-

rakter aufweist als in den benachbarten Peritoneumabschnitten.

Den Unterschied im histologischen Bau des Epithels, welches den

Glomerulus bildet, und dem Peritoneum in den undifferenzierten Cöloni-

abschnitten zeigt deutlich Textfig. (i. Im Gebiete der Glomerulusfalten

finden wir große kubische Zellen von deutlich drüsigem Charakter,

nebenbei Plattenepithel.

Häufig ist das Peritoneum an der entsprechenden Stelle noch vor

der Bildung des Glomerulus in der angegebenen Richtung differenziert.

Es kommen Fälle vor, daß der Glomerulus in einer vollkommen andern

Weise gebildet wird, und zwar nicht durch Faltenbildung in der Wand
lies Peritonealepithels, welches von oben und seitwärts das Cardio-

pericard und die Notochorda bedeckt, sondern durch eine eigenartige

Anordnung der ursprünglich isolierten Cölenchymelemente. Es kommen
Fälle vor von Auftreten des Glomerulus zu einer Zeit, wenn das Cölom-

epithel noch keine eigentliche Peritonealwand besitzt. Das ganze

Cölom ist von embryonalen Mesodermzellen erfüllt (Cölenchym) —ein

Teil dieser Zellen zieht sich spindelförmig in die Länge und bildet

^luskeln, ein andrer, der demEntoderm anliegt (Gebiet der Notochorda),

ordnet sich in Reihen an und bildet den Glomerulus. Dieser Prozeß

kann auf späteren Entwicklungsstadien noch auf den Fig. 15, Taf. XIV;
Textfig. 2 (gl) erkannt werden.

Zum Schluß seien noch die nicht seltenen Fälle einer übermäßigen

Entwicklung dieses Organs erwähnt, in denen der Glomerulus fast die

Hälfte des Rüsselhohlraumes einnimmt. Textfig. 17 illustriert einen der-

artigen Fall einer Hypertrophie des Glomerulus. Ich erkläre mir diese

Fälle durch einen übermäßigen Druck des Blutes auf die Peritoneal-

membran im Gebiet des Glomerulus. Auf den erwähnten Präparaten

fällt in der Tat die Ausdehnung der Glomeruluswand auf.

Cardiopericard. Der Prozeß der Differenzierung des Cardio-

pericards ist bereits früher von mir ausführlich beschrieben worden
(Dawydoff, 07, a). Indem ich den Leser auf die zitierte Mitteilung ver-

weise, möchte ich hier nur einige Tatsachen beschreiben, welche in

dieselbe nicht aufgenommen worden sind.
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per.

Textfig. 2(

Der typische Regenerationsmodus des Cardiopericards besteht

darin, daß auf der dorsalen Seite des Rüsselcöloms (Fig. 25, Taf. XV)
sich von seiner Wand ein kleines Bläschen abschnürt durch Evagination

des Peritoneums (oder besser durch Bildung einer sackförmigen Falte),

Der Verlauf dieses Pro-

zesses ist ausführlich in

der angeführten Mittei-

lung beschrieben, die be-

treffenden Zeichnungen

sind hier nochmals wieder-

gegeben (Textfigur 2 a

und 2 &).

Der Bildungsprozeß

der ersten Anlage des

Cardiopericards geht nicht

immer in der Weise vor

sich, wie er in meiner zi-

tierten Mitteilung be-

schrieben ist. Bisweilen

wird er dahin abgeändert,

daß das cardiopericar-

diale Bläschen nicht

durch eine Evagination

der Cölomwand, son-

^ipS^ \noel.(/. dern durch eine Proli-

feration ihrer Zellen in

einem bestimmten Ge-

biet der dorsalen Ober-

fläche der Wand der

Cölomhöhle entsteht.

In diesem Falle ist die

Anlage des Pericardial-

bläschens zunächst ein

kompaktes Gebilde,

welches das Aussehen

eines Zellhaufens hat,

in dem später ein Hohlraum auftritt (Textfig. 3).

Der letzte Bildungsmodus der Cardiopericardialanlage ist natürlich

nur eine Modifikation der ersteren —ein prinzipieller Unterschied ist

zwischen beiden nicht vorhanden.

^pen

- - -J'- -iroe/^ d.

Textfig. 2&.
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.Es ist noch zu x'i'iiiuMkt'ii, daß l)i.sweil(.'n das Peritoneum an der

Bildung des Pericards aus dem Rüsselcölom keinen Anteil nimmt. In

diosiMi Fällrn i'iitstelit dieses Organ durch Al)sonderung eines Cölenchym-

prr

cocl , .,

-COflj

Textfig. 4.

abschnittes auf der dorsalen Seite des Rüssels. Die Cölomwand platzt

gleichsam an der betreffenden Stelle; ihre Ränder biegen sich nach

innen um. während die in den hierdurch gebildeten Raumeinwandernde

Cölenchymmasse sich in Gestalt eines kompakten Haufens —der

JV-V •

9y

Anlage des Cardiopericards —absondert. Nur auf diese Weise können

die Präparate gedeutet werden, von denen eines in der Fig. 11, Taf. XH
abgebildet ist.

Interessanter ist der auf Textfig. I abgebildete Fall : Hier wird bei

der Bildung der Cardiopericardialblase das Rüsselcölom fast in zwei

Zeitächrift f. wissensch. Zoologie. XCIII. BJ. 17
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Hälften, eine ventrale und eine dorsale, geteilt. Letztere stellt, wie ich

es in einer Reihe analoger Fälle habe feststellen können, in der Tat die

Pericardialanlage dar.

Nicht selten verspätet sich die Bildung der Cardiopericardialblase,

wobei dieser Prozeß erst dann beginnt, wenn die erwähnten dorsolate-

ralen C'ölomdivertikel bereits differenziert sind. In diesem Falle schnürt

sich die erwähnte Blase von der Wand des rechten Divertikels, von der

nach links gekehrten Seite desselben ab. Textfig. 5 illustriert diesen

Prozeß äußerst klar —auf derselben ist eines der Stadien der Differen-

zierung des Cardiopericardialsäckchens sichtbar, welches noch im Zu-

sammenhang mit dem rechten Divertikel des Cölomsackes des Rüssels

steht. Auch in diesem Falle legt sich das cardiopericardiale Säckchen,

nach seiner Abschnürung von dem Divertikel, an die gewöhnliche Stelle

im Blastocöl zwischen den beiden Cölomsäcken und der Notochorda.

Es sei hier noch auf eine Modifikation dieses Prozesses, welche

bisweilen bei der Regeneration beobachtet wird, hingewiesen: das

gewöhnlich geschlossene, vom Cölom abgesonderte Cardiopericardial-

bläschen kann bisweilen in anormalen Fällen sehr lange Zeit in Ver-

bindung mit der Cölomhöhle bleiben. In Ausnahmefällen konnnuni-

ziert das Pericardium mit einem Divertikel der Cölomhöhle sogar in

den spätesten Stadien der Differenzierung des Rüssels.

Bereits in den ersten Entwicklungsstadien der Cardiopericardial-

blase können in ihr freischwimmende Zellen mesenchymatösen Cha-

rakters, Cölenchymzellen, beobachtet werden, welche in das Bläs-

chen während dessen Abschniü'ung vom Cölom gelangt sind. Im

Verlauf der weiteren Differenzierung des Organs sondern sich stets

von seiner Wand Zellen ab, die in den Hohlraum gelangen. Bisweilen

verläuft der Absonderungsprozeß von Cölenchymzellen von der Bläschen-

wand dermaßen intensiv, daß in den späteren Stadien der Cardioperi-

cardialbildung dessen Hohlraum vollkommen oder wenigstens in hohem

Grade vom Cölenchym erfüllt wird, welches eine Art von Bindegewebe

bildet.

Die AnfüUung des Hohlraumes des Pericardialbläschens mit

cölenchymatösem Gewebe erfolgt auch unter normalen Bedingungen:

häufig ist die Pericardialhöhle des Rüssels der Enteropneusta in gleichem

^laße von Cölenchym angefüllt wie die Cölomhöhle selber.

In dem kurzen Zeitraum, während welchem der Hohlraum des

Rüsselcöloms in Verbindung mit dem Hohlraum des sich von ihm ab-

schnürenden Cardiopericardialbläschens bleibt, gelangen in dieselbe

die in den Cölomhohlräumen von Ptychodera frei schwimmenden
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rätselhaft iMi /rlliichildt'. welche Kowalewsky (()()) als Drüsen, Spengel

sowie Caullery und Mesnil^ als Parasiten bezeichnet haben.

Außer dem typischen Regenerationsniodus des C'ardiopericards

durch Abschnürung von der Wand des Rüsselcöloms gibt es noch einen

andern Modus einer Regeneration dieses Organs, und zwar eine Ab-

sclmüruiig desselben vom distalen Ende zweier miteinaiuh^r verschmol-

zener Perihämalräume; nur diese Deutung kann ich Präparaten geben,

von denen eines auf Fig. 8, Taf. XIII; Fig. 14, Taf. XIV abgebildet

ist. Aus dieser ist ersichtlich, daß das distale Ende des perihämalen

Kanals (beide sind sie oben mit ihren Enden in eine Zellmasse ver-

schmolzen) an der Grenze mit dem Rüsselcölom das Pericardialbläschen

bildet, welches als unmittelbare Fortsetzung des perihämalen Hohl-

raumes dient. Derartige Fälle habe ich mehrfach auch an Ptychodera

aus Neuguinea beobachtet.

Die Bildung des Pericards, unabhängig vom Rüsselcölom, habe ich

überhaupt selten beobachtet und verhielt mich anfangs zu solchen

Fällen skeptisch; in einigen Fällen sind die beobachteten Fälle der-

maßen klar, daß kein Zweifel darüber aufkommen kann, daß das Peri-

card bisweilen als ein selbständiges Cölom unter dem Rüsselcölom an-

gelegt wird. Auf der Textfig. 2 ist deutlich die gesonderte Anlage des

Rüssel-Kragencöloms und des Pericards sichtbar. Die allgemeine

Cölenchymmasse, welche aus dem Rumpfe auswandert, zerfällt in drei

Abschnitte —Rüsselcölom, Pericardialbläschen und unten das Cölom

des zukünftigen, noch nicht differenzierten Kragens.

Eine Zeitlang war ich sogar geneigt, anzunehmen, daß das Pericard

morphologisch den Rest eines getrennten Somiten, welcher zwischen dem
Kragen und Rüsselmetamer gelegen war, darstellt (Textfig. 11, 12;

Fig. 8, Taf. XIII). Eine analoge Idee hatte auch Harmer (05), welcher

den Bildungsprozeß des Pericards bei der Knospung von Cephalodiscus

untersucht hat und folgendermaßen schreibt : » Some of the later stages

might suggest that the pericardium represents an independcnt somit«

(S. 97).

Das Xephridium des Rüssels. Die Regeneration des Rüssel-

nephridiums (der sog. Eichel pf orte) verläuft auf verschiedenen Wegen,

wobei jedoch das Endresultat das gleiche ist: das linke dorsolaterale

Divertikel des Rüsselcöloms öffnet sich nach außen vermittels eines

speziellen Ectodermkanals.

Im einfachsten allergewöhnlichsten Falle verläuft der Prozeß genau

1 Nach der Ansicht von Caullery und Mesxil stellen diese Zellgebilde

Parasiten, die den Haplosporidiae angehören, dar.

17*
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nach diesem Schema: in der Richtung zum distalen blinden Ende des

erwähnten Cölomdivertikels wird auf der dorsalen Rüsselseite ein

Ectodermabschnitt eingestülpt (Textfig. 22). Es ist zu vermerken, daß

in dem gegebenen Falle keine besondere Differenzierung im Peritoneum

desjenigen Abschnittes des dorsolateralen Divertikels, in welches sich

der erwähnte ectodermale Kanal eröffnen wird, beobachtet wird. Das

Epithel des letzteren ist fast durchweg einschichtig. Auf gut fixierten

Präparaten können im Kanal deutlich Flimmer unterschieden werden. —
Bei diesem Bildungsmodus des Nephridiums legt sich somit nur der

ectodermale Kanal neu an —das Rüsselcölom spielt bei diesem Pro-

zesse nur eine passive Rolle.

Ich gehe nun zur Beschreibung eines zweiten Regenerationsmodus

des Nephridiums über, welcher bedeutend seltener als der oben be-

schriebene beobachtet wird. Das Nephridium entsteht hier aus zwei

deutlich differenzierten Anlagen. Sein innerer C^ölomabschnitt hat das

Aussehen eines echten Wimpertrichters, welcher infolge einer beson-

deren Differenzierung des entsprechenden Peritoneumabschnittes des

linken Cölomdivertikels entstanden ist (Textfig. G; Fig. 33, Taf. XVI).

3- '"®' -vi»®

^^i^ -

i<U, *5 '^

/////

Textfig. 6. Textfig. 7.

Der Porus, vermittels dessen dieser Trichter nach außen mündet, stellt

einen in den Rüssel eingestülpten Ectodermabschnitt dar (Textfig. 7;

Fig. 2, Taf. XIII: Fig. 21, 22, Taf. XV). —Die Einzelheiten des
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Prozesses sind von mir bereits ausl'ührlicli in einer meiner früheren

Mitteilungen, welche speziell der Frage über die Differenzierung des

Rüsselnephridiums bei der Regeneration der Enteropneusta gewidmet

war. besehrieben worilen (Dawydoff 07, b). Indem ich auf diese Mit-

teilung verweise, will ich hier nur diejenigen Prozesse berühren, welche

bei der winteren Differenzierung der erwähnten mesodermalen und

ectodermalen Anlage vor sich gehen. In der zitierten Mitteilung war

der Differenzierungsprozeß des Nephridialtrichters einerseits und der

ectodermalen Einstülpung —der Anlage der Eichelpforte —anderseits

verfolgt worden. Beide Anlagen sind zunächst voneinander recht weit

entfernt.

In der weiteren Entwicklung des Nephridiums werden zwei Fälle

beobachtet

:

1) Die ectodermale Einstülpung vergrößert sich fast nicht, während

der Mesodermtrichter im Gegenteil stark auswächst und an seinem

distalen, blinden Ende das Aussehen einer langen Röhre oder eines

Kanals annimmt. Beide Gebilde berühren sich schließlich mit ihren

blinden Enden und verwachsen. Es wird eine Kommunikation der

Cölomhöhle des Rüssels und der Außenwelt hergestellt. Bei diesem

Differenzierungsmodus des Nephridiums ist somit fast der ganze Kanal

desselben, welcher von cylindrischem Flimmerepithel ausgekleidet ist,

von mesodermaler Herkunft. Er stellt einen modifizierten Abschnitt

des Peritoneums dar. Nur ein äußerst unbedeutender Teil des Ne-

phridiums —nämlich der Porus selber oder höchstens das Ende des

Ausführungsganges —entsteht aus dem Ectoderm.

Dieser ectodermale Teil kann jedoch auch vollkommen fehlen;

das Nephridium ist in diesem Falle vollkommen mesodermaler Her-

kunft. Fig. 1^0, Taf. XV stellen einen derartigen Fall dar. In dem be-

schriebenen Falle sondert sich das Cölom in Form eines Sackes ab,

welcher sich direkt nach außen, ohne Vermittlung eines ectodermalen

Ausführungsganges, öffnet.

2) Der Mesodermtrichter bleibt seiner Größe nach unverändert.

Der ectodermale Kanal im Gegenteil Avächst stark aus, nimmt die Form

eines Sackes an, in welchen sich der Peritonealtrichter eröffnet. Letz-

terer büßt alsbald seine Sonderstellung gegenüber den übrigen Peri-

toneumabschnitten ein, infolgedessen schließlich eine typische Eichel-

pforte resultiert.

Ich werde noch Gelegenheit haben bei Besprechung der Fälle einer

atavistischen Regeneration dieses Organs auf die Frage der Regenera-

tion des Rüsselnephridiums zurückzukehren.
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Krage nnephridi um. Meine Beobachtungen hinsichtlich dieser

Organe sind nicht vollständig. Gewöhnlich wird angenommen, daß

diese Organe in ihrer Entwicklung mit dem Bildungsprozeß der Kiemen-

spalten verbunden sind. Nach meinen Beobachtungen entwickeln sie

sich folgendermaßen: Bevor der erste entodermale Kiemensack sich

nach außen eröffnet, stülpt sich der gegenüberliegende Ectodermab-

schnitt in den Kragen ein, jedoch nicht senkrecht zur Längsachse des

Tieres, sondern schräg nach oben, in einem Winkel zur ersten Kiemen

-

spalte. Letztere eröffnet sich somit in den unteren Teil dieser Ecto-

dermeinstülpung, während das distale, blinde Ende des ectodermalen

Säckchens sich in das Kragencölom öffnet, indem es das Kragen-

nephridium bildet.

Es kann somit nicht behauptet werden, daß das Nephridium sich

in die erste Kiemenspalte eröffnet, ebenso wie nicht behauptet werden

kann, daß das erste Kiemensäckchen sich in das Nephridium erl'ffnet.

Beide münden eher in ein gemeinsames, ectodermales Atrium. Bis-

weilen entsteht dieses Atrium gar nicht in den frühen Stadien, und

beide Organe, sowohl das Nephridium als der Kiemensack, münden

selbständig nach außen, jedoch in unmittelbarer Nähe beieinander.

In diesen Fällen ist das Verhalten folgendes: Der Kiemensack mündet

nach außen ohne Vermittlung eines Ectodermkanals. Li unmittelbarer

Nähe der Kiemenöffnung (über derselben) stülpt sich das Ectoderm

in den Kragen ein und öffnet sich in dessen Cölom.

Beide Organe —das Kragennephridium und der erste Kiemensack —
sind somit selbständige Gebilde. Eine Verbindung derselben stellt sich

später ein und ist eine sekundäre Erscheinung.

Darmkanal. Vom histologischen Gesichtspunkt kann der Darm
der Enteropneusta in zwei voneinander abgegrenzte Teile unterschieden

werden.

1) Der vordere Teil des Darmes vom Munde bis zum Kiemen-

gebiet. Das Epithel dieses Abschnittes besteht aus hohen Zellen, welche

zahlreiche Vacuolen enthalten und arm an Protoplasma sind, vmd aus

Drüsen. Ein derartiges Epithel ist auf Fig. 18, Taf. XV; Fig. 28 (en),

2(), Taf. XVI; Textfig. 4, 12, 19 abgebildet.

2) Der hintere Darmteil vom Kiemengebiet bis zur Analöffnung.

Hier ist das Epithel dünn und besteht aus protoplasmatischen Zellen ohne

Vacuolen. Der Charakter dieses Epithels ist aus Fig. 15, Taf. XIV {eti);

Fig. 11», Taf. XV deutlich zu erkennen.

Es sollen hier einzeln die Regeneration im Gebiete des vorderen

und des hinteren Darmabschnittes besprochen werden.
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Als Beispiel führe ich zwei FäUe an, in dem ersten ist die Amputa-

tion im vorderen Darmabschnitt ( Textfig. 8, a), in (U-m zweiten irgendwo

im hinteren Körperteil des Tieres, wie im Gebiet der Gonaden, d. h.

dort, wo der hintere Darmabschnitt vorhanden ist (Texifig. 8, h) aus-

geführt wortk^n.

Wie aus (Kmu angeführten Schema ersichtlich ist, wird im ersten

Textfig. 8.

Falle {rii —r/jj) im Verlaufe des ganzen Regenerationsprozesses gewöhn-

lich kein Verschluß der abgeschnittenen Ränder des Darmrohres beob-

achtet; der Darm bleibt offen.

Die Wundverheilung sowie die ersten Regenerationsprozesse be-

stehen darin, daß das Ectoderm an der Wundperipherie mit dem

Entoderm verwächst (Textfig. 8, d). Die Öffnung, vermittels derer der

Darm mit der xUißenwelt kommuniziert, bildet den Mund (m). In diesem



260 C. Dawydoff,

Falle ist der ganze Vorderdarm des regenerierten Tieres mit der Mund-

öffniing entodermaler Herkunft. Bisweilen jedoch schieben sich se-

kundär die ectodermalen Hautdecken in den Darm ein und bilden,

indem sie das entodermale Epithel abdrängen, eine kleine ectodermale

Vertiefung im vorderen Darmabschnitt. Dieser Fall ist jedoch selten.

Es kann somit als Regel gelten, daß das Ectoderm bei der Regeneration

der Enteropneusta keinen Anteil nimmt an der Bildung des vorderen

Darmabschnittes.

Im zweiten der angeführten Fälle {b^ —63) verläuft der Prozeß in

andrer Weise, das Resultat ist jedoch dasselbe. Nach der irgendwo im

Gebiete der Gonaden oder im Schwanzabschnitt ausgeführten Ampu-

tation verlaufen die Wundverheilung und zugleich auch die ersten

Regenerationsprozesse in der Weise, daß die Ectoclermränder über der

Wunde in Form einer Kappe verwachsen, unter derselben verwachsen

auch auf dem ganzen Umfange die durchschnittenen Entodermränder

(Textfig. 8, hl). Das ganze Entoderm des Tieres ist jetzt nach dem
zweiten der von mir angenommenen Typen aufgebaut. Der ganze

Darm ist von niedrigem Epithel ausgekleidet, dessen Zellen proto-

plasmareich, ohne Vacuolen und Drüsen sind.

Auf den ferneren Stadien geht ein auffallender Prozeß einer

Umdifferenzierung eines Teiles des erwähnten Epithels vor sich. Als

Resultat dieses Prozesses erhält der gesamte vordere Darmteil den Cha-

rakter eines typischen, vacuolisierten Gewebes, mit hohen protoplasma-

armen Elementen; auf Schnitten erscheint dieses Gewebe von grob-

netzförmiger Struktur, wie dieselbe für den vorderen Darmteil der

Enteropneusta charakteristisch ist. Auf diese Weise entsteht aus

einem Epithel, das nach einem Typus gebaut ist, durch Umdifferen-

zierung ein Epithel von durchaus anderem C^harakter.

Aus einem derartigen Epithel besteht jetzt das blinde Darmende

(Textfig. 8, 62)) über welchem zu dieser Zeit das Ectoderm eine Ausstül-

pung —die Anlage des späteren Rüssels —bildet. Der Umdifferen-

zierungsprozeß des alten Epithels in das neue, welches einen vollkommen

andern Charakter aufweist, vollzieht sich aber rasch. Er kann auf

den in Fig. 5, Taf. XIII; Fig. 13—15, 17, Taf. XIV; Fig. 19, Taf. XV
abgebildeten Schnitten verfolgt werden.

Die weitere Differenzierung der mit dem vorderen Abschnitt des

Darmes verbundenen Organe ist in dem Schema (Textfig. 8, b^) und in

den Fig. 1, 5, Taf. XIII; Fig. 13, 14, 15, 17, Taf. XIV; Fig. 11), Taf. XV;
Fig. 34, Taf. XVI abgebildet. Auf Kosten dieses blinden Sackes des

umdifferenzierten vorderen Darmabscbnittes bildet sich die sog.
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Notochorda (Darnuliveitikel), der Oesophagus mit der Muiidöffuung

und duieh weitere Differenzierung die Kiemensäcke.

Muiul. Der Bilduiigsprozeß des Mundes wird durch einige der

weiter unten angeführten Zeichnungen (Textfig. D) gut illustriert-; letztere

stellen einen Teü der auf Fig. 34, Taf. XVI und Fig. 5, Taf. XIII bei

sehr schwacher Vergrößerung wiedergegebenen Schnitte bei stärkerer

•*• • • ' * • ^^

V "* Oo <^
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Textfig. 9.
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Textfig. 10.

Vergrößerung dar. Auf diesen ist es ersichtlich, daß in dem Gebiet

des späteren Mundes (*) das Ectodenu und das Entoderni in enge Be-

rührung gekommen sind, sich entsprechend modifiziert haben und

gleichsam verschmolzen sind. An der Stelle der Verschmelzung erfolgt

alsdann ein Zerstörungsprozeß der Gewebe (Textfig. 9 *).

In dem folgenden Stadium ist der ^lund bereits gebildet, und zwar

an der Stelle, wo vorher ein Degenerationsprozeß vor sich ging.
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Interessant ist die Tatsache, daß im Resultat eines derartigen Prozesses

im Gebiet des Mundes das Ectoderm noch vom Entoderm getrennt ist —
eine Verwachsung beider Wandungen ist noch nicht erfolgt (Textfig. 10).

Ich will mich nicht auf weitere Einzelheiten einlassen, da die Zeich-

nungen ausgezeichnet mit großer Klarheit den ganzen Verlauf des

Prozesses wiedergeben, so daß eine Beschreibung überflüssig ist.

Hinsichtlich der Regeneration des hinteren Darmes ist zu bemerken,

daß, wie das Schema (Textfig. 8) sowie die auf Fig. 17, Taf. XIV und

Textfig. 1 1 wiedergegebenen Schnitte dartun, ein besonderes Proctodäum

in 'den Regenerationsstümpfen von Ptychodera nicht gebildet wird. Der

Darm mündet ohne Beteiligung

eines ectodermalen Anus nach

außen. Bisweilen drängt das

Entoderm auch die ectodermalen

Hautdecken ab und stülpt sich

nach außen vor (Textfig. 11).

Notochorda. Die Regene-

ration dieses Organs, welches die

irrationelle Bezeichnung »Noto-

chorda« erhalten, verläuft in

verschiedener Weise in Abhängig-

keit von dem Verlauf der ersten

Regulierung, d. h. der Wundver-

heilung und der ersten Regene-

rationsprozesse.

Der Regenerationsmodus der

Notochorda kann auf zwei Typen

zurückgeführt werden : nach dem
einen Typus wird das Organ in

dem Falle regeneriert, wenn der

Darm vorn offen erscheint (Text-

</M/

Textfig. 11.

figur 8, ff,- nach dem zwei-

ten, wenn der Darm vorn verwächst (Textfig. S, b^ —h.^). In den oben

angeführten Schemata ist es leicht, beide Differenzierungsmodi der

Notochorda zu verfolgen. In beiden Fällen bildet sich das Organ

auf Kosten des Darmepithels. Der Unterschied besteht darin, daß

im ersten Falle die Notochorda als eine kleine Einstülpung eines

Abschnittes des Entodermepithels in den neugebildeten Rüssel auf der

dorsalen Seite des Darmes entsteht, im zweiten Falle wandelt sich in

die Notochorda der ganze vordere (zum Blindsack gewordene) Abschnitt
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des Darmes, infolge einer liilcluntj:; der Muiidöffnung niciit in lU-r Median-

linie, sontlern auf der ventralen Seite des Tieres.

Uisweilen tritt übrigens auch der Fall ein, daß bei der zweiten

Diiferenzierungsart des vorderen Darnialjschnittes der Mund an einer

derartigen Stelle entsteht, daß die Notochorda sieh bei diesem Prozeß

überhaupt nicht bildet, da vor dem Munde kein blinder Darmabschnitt

nachbleibt (Fig. 5, Taf. XIII und Fig. 15, Taf. XIV). In diesem Falle

entsteht die Notochorda sekundär durch Einsenkung in den Rüssel des

Abschnittes des Entodermepithels an der Grenze zwischen Ento- und

Ectoderni.

Die Entstehung der Notochorda erfolgt nach dem zweiten erwähnten

Modus bedeutend einfacher als nach dem ersten; im letzteren Fall sind

verschiedene Deutungen der Ursache einer Einstülpung eines Ento-

dermteiles zwecks Bildung eines Blindsackes —der künftigen Noto-

chorda des Rüssels —möglich. Ich glaube diese Bedingungen, nach

dem Studium verschiedener Stadien der Bildung der Notochorda bei

verschiedenen Am])utationsarten und an einer großen Zahl von Prä-

paraten, klargestellt zu haben: meiner Ansicht nach besteht der Haupt-

stimulus, welcher die Bildung einer Einsenkung eines Teiles des Ento-

derms in den Rüssel hervorruft, in einem ungleichmäßigen Wachstum

des Ecto- und Entoderms. Tatsächlich übt das Ectoderm infolge seines

energischen Wachstums in den ersten Entwicklungsstadien der Knospe

einen starken Druck auf das mit ihr verwachsene Entoderm aus und

zwingt dasselbe, eine Falte zu bilden —Beginn einer Differenzierung

der Notochorda. Dieser Prozeß führt zur Bildung desjenigen Typus

einer Notochorda, welcher auf den Fig. ], Taf. XIII; Fig. 13, 14,

Taf. XIV; Fig. 33, Taf. XVI; Texlfig. 4, 11, 12 abgebildet ist. Der

histologische Charakter der dorsalen und ventralen Hälfte des Organs

ist vollkommen gleich.

Die Verhältnisse sind durchaus andrer Art in den Fällen, wenn

histologisch eine dorsale und ventrale Seite der neuentstandenen Noto-

chorda unterschieden werden kann. Als Beispiel mögen die Fig. 12,

Taf. XIV; Fig. 18, Taf, XV dienen, auf denen zu erkennen ist, daß

das dorsale Gebiet des Organs histologisch die unmittelbare Fortsetzung

des alten Oesophagusepithels, von blasigem Bau, darstellt, während die

ventrale Wand eine Neubildung ist; letztere besteht aus einem Epi-

thel, dessen Zellen protoplasmareich sind und keine Vacuolen bilden.

Die große Anhäufung von Kernen in den oberen Abschnitten des

Epithels weist auf dessen embryonalen Charakter hin. Mit der An-

näherung an das proximale Ende (an das Ectoderm) wird dieses
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Epithel allmählich dünner und schließlich an der Verwachsungsstelle

mit dem Ectoderm vollkommen einschichtig (Fig. 28, Taf, XVI). Das

alte, charakteristische, den Oesophagus auskleidende Epithel geht

hier ganz allmählich in dieses dünne, einschichtige über. Derartige

Präparate beweisen, daß die Notochorda in diesem Falle nicht infolge

einer einfachen Ausbuchtung der alten AVand des Oesophagus, wie es

auf den in Texlfig. 4, 12, 22 und Fig. 22, Taf. XV; Fig. 33, Taf. XVI
illustrierten Präparaten der Fall ist, entsteht, sondern infolge einer

Reihe eng miteinander verknüpfter Prozesse eines ungleichmäßigen

Wachstums des Ecto- und Entoderms.

Die histogenetischen Prozesse, welche bei der Regeneration der

Notochorda beobachtet werden, illustrieren ausgezeichnet die zuge-

hörigen Figuren, die

besser als jegliche Be-

schreibung einen Be-

griff von dem Verlauf

des Prozesses und von

dem Bau der regene-

rierten Notochorda ge-

ben : aus diesen Zeich-

nungen (lextfig. 4, 12)

ist ersichtlich. daß

seinem histologischen

Bau nach dieses Organ

sich von dem vorderen

Darmabschnitt, d. h.

dem Oesophagus, des-

sen direkte Fortset-

zung es darstellt, nicht

unterscheidet.

Die Notochorda weist gewöhnlich einen deutlichen Hohlraum auf.

Bisweilen ist letzterer äußerst schmal (Fig. 13, Taf. XIV), bisweilen

ist derselbe dermaßen gut ausgebildet, daß das Organ auf Schnitten

den Eindruck einer dünnwandigen Röhre darstellt (Fig! 21, Taf. XV;
Fig. <>, 12, Taf. XIV; Fig. 27, Taf. XVI).

Häufig bilden sich in der Wand der Notochorda Drüseii, die sich

intensiv in Hämatoxylin färben.

Kiemen apparat. Die Bildung der Kiemen im regenerierten

vorderen Abschnitt von Pti/chodera beginnt erst dann, wenn in dem-

selben bereits sämtliche übrigen Organe differenziert sind. In den

Text fig. 12.
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.Stadien, in welchen erst die Bildiintf der Kiemensäcke ihren Anfang

nimmt, ist der Rüssel bereits vollkommen differenziert, während der

Kragen erst im Beginn einer Differenzierung ist.

Die ersten Entwicklungsstadien des Kiemenapparates sind auf

Textfig. l.-.. ii und Fig. 1, Taf. XIII; Fig. 14, Taf. XIV dargestellt; der

beginnende Biklungsprozeß des Kiemenapparates dokumentiert sich

darin, daß auf der dorsalen Seite des vorderen Darmabschnittes zwei

Reihen von symmetrisch angeordneten Falten entstehen. Bisweilen

werden diese Falten auf der lateralen Fläche des Darmes gebildet,

stets sind sie jedoch senkrecht zur Längsachse des Tieres angeordnet.

In dem angeführten Stadium sind bereits zwei und drei Faltenpaare

gebildet: ich bin jedoch im Besitz von Stadien, auf denen nur eine

Falte sichtbar ist.

Der Differenzierungsprozeß dieser primären Kiemensäcke erfolgt

in demjenigen Darmabschnitt, welcher bereits umdifferenziert ist und

ein für den Oesophagealabschnitt des normalen Darmes der Entero-

pneusta charakteristisches Aussehen angenommen hat. In den Fig. 1,

Taf. XIII und l'extfig. Hi ist tatsächlich zu erkennen, daß die Kiemen-

säcke sich im Gebiet des hohen, vacuolisierten Epithels, das an Stelle

des für das hintere Darmende charakteristischen Epithels gebildet

worden ist, anlegen.
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Es muß jedoch bemerkt werden, daß nicht selten die Kiemen-

säcke unterhalb der Grenze des vacuolisierten Epithels, im Gebiete

des typischen Epithels des hinteren Darmabschnittes, wo eine der-

artige Umdifferenzierung nicht erfolgt ist, entstehen. Die auf den

Textfig. 14 und Fig. 13, 14, Taf. XIV dargestellten Präparate illustrie-

ren diesen Prozeß; dieselben stellen Öagittalschnitte dar durch den

vorderen, regenerierten Teil von Ptychodera minuta auf dem Stadium

der Bildung des zweiten Kiemensackes, wobei eine Darmfalte bereits

in einer Kiemenöffnung nach außen mündet (Fig. l."3, Taf. XIV und

Textfig. 15). Ungeachtet einer geringeren Vergrößerung ist der Unter-

schied im histologischen Bau des Epithels des vorderen und des hinteren

Darmabschnittes scharf ausgeprägt.

Mit der Zunahme einer Differenzierung der Kiemenfalten erleidet

das Epithel derselben eine komplizierte Umgestaltung, infolgedessen

Textfig. 14.

die Wandungen, welche die Anlage der Kiemensäcke darstellen, einen

eigenartigen, charakteristischen Bau aufweisen. Ihre Zellen ordnen

sich in einer Reihe an, nehmen Cylinderform an und erhalten Wimpern.

Textfig. 13 gibt eine klare Vorstellung von der allmählichen Bildung der

Kiemenspalten und des Prozesses einer Umdifferenzierung des Entoderm-

epithels. In der soeben gebildeten oberen Falte hat das Epithel noch

das Aussehen des für den vorderen Darmabschnitt charakteristischen

Epithels, während in den unteren Falten die Epithel zellen sich bereits

in der für die Wandungen der Kiemensäcke charakteristischen Weise

angeordnet haben.

Eine gleiche Umdifferenzierung erfolgt auch in dem zweiten in
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I>it nicht gezogeiuMi Falle, wcmi die Anlage der Kienienfalten im Gebiet

des Epithels des hinteren Darniabschnittes erfolgt. Aus einem Epithel

mit regellos eingestreuten Kernen entstellt ein typisches, cylindrisches

Flimmerepithel (Textfig. 15).

Es ist mir nicht gelungen, irgendwelche Gesetzmäßigkeit in der

Reihenfolge tles Auftretens der Kiemenfalten, desgleichen auch in dem

Auftreten «Um- KienuMiöffnungen festzustellen. Jedenfalls entstehen die

Kieineiitalleii nicht aut

einmal, sondciii allmäh-

lich, eine nach der andern,

entweder von oben nach

unten, oder es entstehen

zunächst eine oder zwei

centrale Falten, die sieh

lasch differenzieren und

das typische Aussehen er-

halten, worauf nach oben

und nach unten der

I )ildungsprozeß neuer Fal-

ten beginnt.

Die Kiemenporen ent-

stehen durch einfachen Einriß der Kiemenfalte nach außen (Textfig. lö).

Wenn bisweilen auch eine geringe Einstülpung des Ectoderms dem
auswachsenden Edtodermsack entgegen sich bildet, so ist die Be-

teiligung des Ectoderms auch in diesem Fall sehr gering (Textfig. 21).

Auf Grund des Studiums mehrerer Zehner von Schnittserien komme
ich somit zum Schluß, daß das Ectoderm entweder gar nicht an der

Bildung des Kiemenapparates beteiligt ist, oder aber, daß diese Be-

teiligung sich nur auf die Bildung der Kiemenporen beschränkt.

Nervensystem. Die subcutane Nervenfaserschicht tritt sehr

früh auf; fast sofort nach Bildung des neuen Ectoderms beginnt unter-

halb desselben die Differenzierung dieses charakteristischen Gewebes. Sie

entwickelt sich (wie bereits Bateson für Balanoglossus koivaleivskü [85]

nachgewiesen hat) aus Fortsätzen ectodermaler Zellen, die sich unter-

einander in eine dichte Fasermasse verflechten. Die Nervenfaserschicht

erreicht sehr bald ihre normale Dicke, worauf die Differenzierung der

Nervencentra beginnt.

An der Basis des Rüssels verdickt sich das Ectoderm im Umkreise.

Die Nervenfaserschicht erreicht eine besonders große Mächtigkeit —
es entsteht der für den Rüssel der Enteropneusta charakteristische

Textfig. 15.
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Xervenring. Besonders stark ausgeprägt ist die Verdickung auf der

dorsalen Seite des Rüssels (Fig. 2, Taf. XIII). wo es bisweilen sich in die

Tiefe senkt, allseitig von Ectoderm umwächst und sich in ein Bläschen

mit deutlichem Hohlraum umwandelt. Die Ähnlichkeit eines derartigen

Bläschens mit dem dorsalen Nervenrohr des Kragens wird noch durch

den Umstand vermehrt, daß die Zellschicht ebenso wie in dem Xerven-

rohr des Kragens nach innen zu angeordnet ist und den Hohlraum des

Bläschens auskleidet.

Dieses Bläschen schnürt sich übrigens in seltenen Fällen vollkommen

vom Ectoderm der dorsalen Rüsseloberfläche ab, gewöhnlich bleibt

^r mit derselben in Zusammenhang, obgleich sein Hohlraum nicht mehr

nach außen mündet.

Sehr früli erfolgt desgleichen die Differenzierung des dorsalen

Xervenstranges im Ki-agengebiet. In den frühesten Stadien der Son-

derung des Kragensegmentes ist auf seiner dorsalen Seite ein Ectoderm-

verdickung vorhanden, die hauptsächlich in einer starken Konzentration

der Xervenfaserschicht längs der dorsalen Seite des Kragens in der

Medianlinie beruht. Diese mediane Haut verdickung. die sich in einen

Xervenstrang differenziert hat, stellt in dem beschriebenen Stadium die

unmittelbare Fortsetzung des dorsalen Rumpfnerven dar, wobei sie sich

histologisch von demselben nicht unterscheidet. Ich verweise zum Ver-

gleich auf die Fig. 2G, Taf. XVI und Textfig. 20. Die erstere stellt einen

Querschnitt durch den regenerierten Kragen vor : dieselbe läßt den Bau

des Kragennerven in einem frühen Entwicklungsstadium erkennen;

die zweite Figur gibt einen Querschnitt durch den Rumpf von Ptycho-

dera wieder mit einem vollkommen differenzierten Dorsalnerven (nd).

Die Weitere Differenzierung des Xervenrohres des Kragens, d. h.

die Umwandlung des Xervenstranges in ein Rohr, erfolgt auf ver-

schiedene Weise. Der gewöhnlichste Bildungsmodus des endgültigen

Kragennerven besteht darin, daß die ganze dorsale Ectodermwand in

der ganzen Ausdehnung des Kragens sich in die Tiefe senkt —es ent-

steht eine breite offene Rinne ; dieselbe ist deutlich sichtbar auf Fig. 4,

Taf. XIII, welche den vorderen Teil einer in Regeneration begriffeneu

Ptychodera minuta mit bereits differenziertem Rüssel und Kragen dar-

stellt. Das Ectoderm ist auf der dorsalen Seite des Kragens dermaßen

tief eingestülpt, daß der Eindruck erhalten wird, als wäre der Kragen

in zwei Lappen geteilt (Fig. 9, T. f . XIV). Fig. 9 u. 10 Taf. XIV sind

Querschnitte durch den Kragen des in Fig. 3, 4, Taf. XIII dargestell-

ten Exemplares (andre Schnitte derselben Serie sind auf Textfig. 20

und 21 abgebildet).
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Die angefühlten Präparate beweisen deutlich, daß im Moment der

Invagination der Nervenstrang des Kragens histologisch ein bereits

vollkommen differenziertes Gebilde ist.

In den weiteren Stadien schließen sich die Ränder der Rinne: es

entsteht ein Nervenrohr, welches lange Zeit in seiner ganzen Ausdehnung

mit dem Ectoderm verbunden ist. Entsprechend der Lagerung des

Nervenrohres unter der Oberfläche des Ectoderms bleibt auf der Ober-

fläche des Kragens lange Zeit eine Vertiefung bemerkbar —dieselbe

gleicht sich nur in sehr späten Stadien aus.

Ich will hier noch bemerken, daß der Invaginationsprozeß gleich-

zeitig in der ganzen Ausdehnung des Kragens erfolgt.

Der beschriebene Bildungsmodus des Nervenrohres, und zwar durch

Invagination, muß als

der typischste angesehen "'^^''-

werden. Seltener habe

ich einen andern Bil- i

dungstypus des Nerven-

rohres im Kragen beob-

achten können, welcher •

klar auf den in Fig. 20 ^^^/^

und 31, Taf. XVI abge-

bildeten Schnitten ver-

folgt werden kann. In

diesen Präparaten sind

die ersten Prozesse sicht-

bar, infolge derer der

ursprünglich als kom-

pakte Verdickung des

Ectoderms auf der dor-

salen Oberfläche des

Kragens erscheinende

Nervenstrang sich in ein Textfig. IG.

Rohr umwandelt ; es

handelt sich in diesen Fällen um ein Auswachsen je einer Ecto-

dermfalte beiderseits von dem Nervenstrang, wobei schließlich die

ursprünglich an der Oberfläche gelegene Nervenplatte unterhalb der

Haut zu liegen kommt. Es ist interessant, daß einige Präparate (z. B.

das auf Textfig. HJ abgebildete) zugunsten des Umstandes gedeutet

werden müssen, daß die Nervenplatte bei diesem Prozeß bisweilen

seitlich vom Ectoderm abgespalten wird, sich in den Kragen einsenkt,

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. XCIII. Bd. 18
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wobei die Umwandlung derselben in ein Rohr auf dieselbe Weise vor

sich geht wie bei Amphioxus, durch Krümmung der Ränder der

Nervenplatte nach oben und nachfolgende Verwachsung derselben,

Regeneration und Ontogenese.

Nachdem ich mein Tatsachenmaterial angeführt habe, nachdem

ich die organogenetischen Prozesse bei der Regeneration der Entero-

pneusta dargelegt habe, gehe ich nunmehr auf einen Vergleich der

regenerativen Organogenese mit der embryonalen über. Es kann nicht

geleugnet werden, daß ein Vergleich der Regeneration und Ontogenese

in vielen Fällen beträchtliche Schwierigkeiten darbietet. Ungeachtet

der großen Rolle, welche die Enteropneusta zurzeit in der Morpho-

logie spielen, ist die embryonale Entwicklung der Vertreter dieser

Gruppe bei weitem nicht genügend ausführlich studiert worden.

Segmentation. Bei der Regeneration eines im Schwanzteil am-

putierten Teiles wird zunächst das I. Segment (der Rüssel) gebildet

und darauf erst an der Grenze zwischen I. und III. Segment das II. Seg-

ment (der Kragen) angelegt. Dieselbe Aufeinanderfolge der Segmente

wird auch bei der embryonalen Entwicklung beobachtet, z. B. bei dei*

Formation des Embryo von Balanoglossus kowalewskn Ag. Nach den

Beobachtungen von Bateson (84, PI. XIII, Fig. 11 —14, S. 135) wird der

ursprünglich nicht segmentierte Embryo durch eine Einschnürung in

zwei Segmente, das I. und III., d. h. in den Rüssel und den Rumpf

geteilt; erst in den folgenden Stadien wird das IL Kragenmetamer

angelegt. Dieselbe Aufeinanderfolge der Segmente wird auch bei dem

Knospungsprozeß der Pterobranchia, wie Cephalodiscus, desgleichen

auch Rhahdopleura beobachtet.

Cölom. Bei der Regeneration von Ptychodera wird das Cölom,

wie es dargelegt worden war, stets aus Elementen der alten Abschnitte

der Cölomhöhle —des Cölothels und des Cölenchyms —gebildet.

Während der Ontogenie entsteht jedoch das Cölom aus Elementen des

Entoderms. Es wird somit in diesem Falle keine vollkommene Analogie

der Prozesse gefunden; meiner Meinung nach ist jedoch der Unterschied

durchaus nicht so beträchtlich, wie er auf den ersten Blick erscheint.

Zunächst muß darauf aufmerksam gemacht werden, daß bisweilen

bei der embryonalen Entwicklung die Cölomhöhlen des Kragens nicht

als selbständige Ausstülpungen der Wand des primären Darmes ge-

l)ildet werden, wie es Bateson für Balanoglossus koivalewskii beschrieben

hat. Bei Tornaria stellen nach Spengel die Cölomhöhlen des Kragens

abgesonderte Abschnitte des Cöloms des Rumpfsegmentes dar.
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Auch l)('i der Ontoiit'iu'St' wird stmiit das Kragcnciilom bisweilen

nicht uiiniittclhar aus (h-in Entodenn i^childet, sondern entsteht aus

Eh'nienten des bereits gel)ildeten Runi[)lcüh)nis. Schwieriger erscheint

die Durchfülirung einer ParaHele zwischen Regeneration und Ontogenie

bei den Biklungsprozessen des Rüsselcöloms (Eichelcöloms). Bei der

Regeneration entsteht das Rüsselcölom stets aus Elementen des Kragen-

oder Runipfcöhjnis. Bei der embryonalen Entwicklung (bei Balano-

glossus k-oiraleirskii nach Bateson) entsteht das Rüsselcölom durcli

Abschnürung eines selbständigen unpaaren Sackes vom vorderen Teil

des embryonalen Vorderdarmes (Bateson, 84, 85). Hierbei ist jedoch

nicht zu vergessen, daß der Modus der enterocölen Entstehung des

Rüsselcöloms bei der embryonalen Entwicklung der Enteropneusta

vorläufig nur für Balanoglossus koicalewskii beschrieben ist (Bateson,

84, 85). Hinsichtlich der Entstehungsw^eise des Rüsselcöloms bei den-

jenigen Formen, welche während der Entwicklung eine Metamorphose

erleiden, wissen wir zurzeit gar nichts; dieser Prozeß ist bei keiner der

bisher bekannten zahlreichen Formen der Tornaria studiert worden.

Es ist daher mindestens frühzeitig von einem Nichtparallelismus

der Prozesse der Regeneration und Ontogenese in bezug auf die Rüssel

-

ent Wicklung bei Ptijchodera zu reden, da wir nicht wissen, auf welche

Weise die ( olomhöhle des Rüssels dieser Form während der embryo-

nalen Entwicklung entsteht. Sollte es sich jedoch herausstellen, daß

bei der embryonalen Entwicklung das Rüsselcölom von Ptychodera

minuta aus dem primären Darm, ähnlich wie bei Balanoglossus koica-

lewskii Ag. entsteht, so ist meiner Meinung nach auch dann prinzipiell

kein Grund vorhanden, in den beiden Bildungsmodi des Cöloms bei der

Regeneration und bei der Ontogenese einen dermaßen großen Unter-

schied zu sehen, wie es Belage und Herouard tun. Nach der auf

der oben angegebenen (S. "-37) Bemerkung Spengels basierten Ansicht

dieser Forscher ist bei der Regeneration die Cölomhöhle »oblige de

reformer aux depens d'un feuillet different de cekii, qui l'a engendre

chez l'embryon« (S. 53).

Bei der Regeneration nimmt das Rüsselcölom seinen Anfang aus

Cölonielementen, d. h. mit andern Worten, das neue Mesoderm entsteht

aus dem alten Mesoderm.

Perihä malräume. Die embryologischen Befunde über die Ent-

wicklung dieser Gebilde sind recht spärlich, jedoch genügend präzis.

Einige Befunde werden bei Bateson (85, S. 97, 108, Fig. 28, Tab. VI)

gefunden, doch ergeben seine Befunde in dieser Hinsicht wenig Tat-

sachenmaterial.

18*
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Beim Embryo erscheinen die Perihämalräiime ziemlich früh —
Bateson konstatierte ihre Anwesenheit bei einem Embryo auf dem
Stadium mit einer Kiemenspalte. Sie entstehen als zwei blinde Aus-

stülpungen der Wand des Rumpfcöloms, welche in den Kragen ein-

wachsen. Derart sind die unmittelbaren Beobachtungen von Morgan

(92, S. 427). Auf dieselbe Weise entstehen die Perihämalräume auch

bei der Regeneration (Textfig. ]4; Fig. 14. Tiif. XIV).

Interessant sind einige Präparate von Bateson, welche er auf

Fig. 28, Tab. VI zeichnet. Nach diesen Präparaten entstehen die

Perihämalräume des Embryo bisweilen auf Kosten des Kragencöloms,

wobei sich jeder derselben von der entsprechenden Hälfte der Cölom-

höhle auf der dorsalen Seite längs der Medianlinie abschnürt. Bateson

deutet seine Präparate auch in diesem Sinne (S. 97), wobei er jedoch

hinzufügt, daß das Schicksal dieser Gebilde ihm nicht vollkommen

klar ist. Ich erwähnte bereits, daß ich etwas ähnliches auch bei der

Regeneration habe beobachten können. Einige Präparate lassen die

Annahme zu, daß die Perihämalräume bisweilen durch Abspaltung von

den Cölomhöhlen des Kragens entstehen. Ich wage es jedoch nicht,

in Berücksichtigung des zufälligen Charakters der Beobachtung irgend-

welche bestimmte Aussage zu machen.

In den frühen Stadien weisen die Perihämalräume der Embryonen

von Balanoglossus kowalewshii gut ausgebildete Hohlräume auf, wie es

klar aus den Zeichnungen von Bateson [Bö) ersichtlich ist. Die peri-

hämalen Kanäle des in Regeneration begriffenen Kragens von Ptycho-

dera entbehren desgleichen, wie ich es an der entsprechenden Stelle

beschrieben habe, der Zellelemente in ihren Höhlen. In dieser Hinsicht

stimmen meine Beobachtungen vollkommen mit den Befunden von

Bateson überein. Spengel (93, S. 439) behauptet im Gegenteil, daß

bei den von ihm untersuchten jungen Enteropneusta »ein Hohlraum

war nicht zu erkennen; sie schienen vielmehr ganz von Zellen aus-

gefüllt«, wie es auch auf Fig. 146, 145 dargestellt ist. Es ist möglich,

daß der Forscher bereits beträchtlich vorgeschrittene Stadien vor Augen

hatte, obgleich, nach der Größe der Elemente zu urteilen, er offenbar

Schnitte durch sehr junge Embryonen abbildet.

Cardiopericardium. Dieses Organ nimmt bei der Regeneration

seinen Ursprung von den Elementen des Rüsselcöloms —das Peri-

cardialbläschen wird von der Peritonealwand gebildet. Die Befunde

über die Bildung dieses Bläschens bei der embryonalen Entwicklung

der Enteropneusta sind widersprechend. Bateson (86) hat die

mesodermale Herkunft der »proboscis gland« (= des Pericardiums)
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nachiiewiosoii. Seiner Besclireihiiiig nach entsteht dieses Organ beim

Embryo von Balanoglossus koirdlcwskü als Spalte in einem Haufen

dorsal von der Notochorda gelegener Mesenchymzellen. Gegen diesen

Befund von Batesjn hat Spengel energischen Widerspruch (80 und i>3)

erhoben. Dieser Autor leugnet die Befunde von Bateson und besteht

ebenso wie Bourne auf einer ectodermalen Natur der »Herzblase«

(= Pericardium) der Tornaria. Die Beobachtungen von Morgan (92)

bestätigten die Ansicht von Bateson; nach den Beobachtungen Mor-

gans entsteht bei Tornaria dieses Organ aus Mesenchymzellen. Auf

Grund dieser Befunde fehlt somit jeglicher Beweis von der ectodermalen

Herkunft des Pericards bei der embryonalen Entwicklung der Entero-

pneusta. Die Beobachtungen von Bateson und Morgan sprechen

im Gegenteil deutlich dafür, daß dieses Organ sowohl bei der direkten

als auch bei der indirekten Entwicklung aus dem Mesenchym sich bildet.

Sowohl bei der Regeneration als auch bei der Ontogenese ist das Cardio-

pericardialbläschen somit mesodermaler Herkunft. Es ist jedoch un-

zweifelhaft, daß die Art der Differenzierung des Organs eine verschie-

dene ist : bei der Ontogenese entsteht das Bläschen offenbar aus einzelnen

isolierten Zellen, bei der Regeneration durch Abschnürung von dem

Rüsselcölom.

Mir scheint es, daß die vom embryonalen Typus abweichende

Entwicklung in dem Sinne gedeutet werden muß, daß in diesem Falle

die regenerative Organogenese nach einem primären, palingenetischen

Modus verläuft.

Nephridien. Sowohl Bateson als Spengel, welche den Bil-

dungsprozeß des Nephridiums während der embryonalen Entwicklung

der Enteropneusta beobachtet haben, berücksichtigen nicht den Cölom-

trichter und sprechen nur von dem ectodermalen Nephridialkanal. In-

folgedessen sprechen beide Forscher natürlich von der ectodermalen

Natur des ganzen Nephridiums.

Auch bei der Regeneration entsteht, wie oben berichtet wurde, der

Ausführungskanal durch Invagination eines Ectodermabschnittes. Den

Trichter, welcher nicht selten ausgezeichnet im jungen, in Regeneration

begriffenen Rüssel ausgebildet ist, beschreibt weder Bateson noch

Spengel. Offenbar tritt dieser Trichter bei der Ontogenese nicht auf,

wie er auch häufig bei der Regeneration nicht ausgebildet ist.

Vorder- und Hinterdarm. Mund und Anus. Bei der Re-

generation von Pti/chodera wird, wie oben erwähnt, kein ectodermales

Stomodeum und Proctodeum gebildet. Bei den regenerierten Exem-

plaren ist der gesamte Darm entodermaler Herkunft.
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Die Herkunft des Vorder- und Hinterdarmes von Tornaria ist uns

unbekannt, bei der Entwicklung bildet sich jedoch bei Balmioglossus

Tcoicalewskii der ganze Darm aus dem Entoderm. Diese Form weist

nicht einmal Spuren eines ectodermalen Proctodeum und Stomadeum

auf (Bateson, 84). Der Regenerationsprozeß gleicht somit im ge-

gebenen Falle vollkommen dem Vorgange, welcher bei der embryonalen

Entwicklung der Enteropneusta, die keine komplizierte Metamorphose

erleidet, beobachtet wird. Wie weit dieser Prozeß typisch ist, läßt

sich nicht beurteilen, solange die ersten Entwicklungsprozesse der

Tornaria unbekannt sind.

Notochorda. Während der embryonalen Entwicklung entsteht

die sog. Notochorda durch Einstülpung in den Rüssel eines Teiles des

Oesophagus. Die Beschreibung und besonders die prachtvolle Zeich-

nung von MoRGx^N (Fig. 40, PI. XXVI) lassen keine Zweifel übrig,

von der vollkonTmenen Analogie des Bildungsprozesses der Notochorda

bei der embryonalen Entwicklung und bei der Regeneration.

Kieme napparat. Beim Vergleich der Beobachtungsresultate

sämtlicher Forscher, die die embryonale Entwicklung der Enteropneusta

untersucht und den Entwicklungsprozeß des Kiemenapparates studiert

haben (Morgan, Metschnikoff, Agassiz, Spengel) mit meinen Be-

obachtungen über die Entstehung der Kiemensäcke dieser Tiere bei

der Regeneration, ist nur der Schluß mög'ich, daß in dem gegebenen

Falle eine vollkommene Analogie zwischen der regenerativen und onto-

genetischen Organogenese vorhanden ist.

Rüsselskelet. Die Herkunft des sog. Rüssel skelet! es ist eine

recht dunkle und embryologisch bisher ungelöste Frage. Auf Grund der

Untersuchungen von Spengel kann mit einiger Sicherheit die Cölom-

(cölenchyme) Natur des Skelettes bei den Enteropneusta angenommen

werden, wodurch ein vollkommener Parallelismus des Bildungsprozesses

dieses Organs bei der Ontogenie und bei der Regeneration durchgeführt

werden kann. Die endgültige Lösung dieser Frage muß jedoch natürlich

späteren embryologischen Untersuchungen vorbehalten werden.

Nervensystem. Bei der embryonalen Entwicklung kann der

hohle Nerv des Kragens auf verschiedene Weise gebildet werden. Vor

allem muß bemerkt werden, daß in den frühesten Stadien beim Embryo

eine ununterbrochene Ectodermverdickung längs der Medianlinie der

dorsalen Seite vorhanden ist. In diesem Stadium unterscheidet sich

der Kragennerv weder dem Bau noch seiner Lagerung nach vom Rumpf-

nerven, dessen direkte Fortsetzung er bildet. Dasselbe wird, wie oben

berichtet worden war, bei der Regeneration beobachtet.
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Der FrozeU ilei- Anlage tle.s Ner\emt)lue.s wilhreiul tler embryonalen

Entwieklunu kann aul zwei Arten oder Typen zurückgeführt werden.

Bei denjenigen Formen, welche sich ohne Metamorphose entwickeln

(und zwar l)ei Bdlanoglossiis koicaleivshii), entsteht dieses Organ durch

Delamination (Batkson). bei den Enteropneusta, welche eine Meta-

morphose erleiden, dui-eii In vaginal ion.

Batesüx beobachtete übrigens bei ßaJ((7iO(/lossiis koimleivskii nur

in dem mittleren Abschnitt des Xervenrohres im Kragen eine Delamina-

tion, an dem vorderen und hinteren Ende des Kragennerven wird eine

typische Invagination, wie bei sämtlichen Tornaria, beobachtet.

Als tyj)ische Entstehungsweise des Nervenrohres während der

embryonalen Entwicklung muß somit die Invagination oder eine Modi-

fikation derselben —der Prozel.5 einer Einsenkung einer Nervenplatte

und ihr späterer Verschluß zu einem Rohre —angesehen werden. Auf

dieselbe Weise entsteht der Prozeß bei der Regeneration.

Im Resultat der Betrachtung des oben angeführten Tatsachen-

materials komme ich somit zum Schluß, daß die regenerative und

embryonale Organogenese einander vollkommen entsprechen. Die Re-

sultate des Vergleichs der Prozesse bei der Regeneration und Onto-

genese der Enteropneusta beweisen noch einmal die Unrichtigkeit der

Ansichten von Morgan, Driesch und ihrer Schulen, daß diese Er-

scheinungen einander nicht gleichen.

Das Studium der Regeneration der Enteropneusta bestätigt voll-

kommen die Ansicht, daß. wenn auch bei der Regeneration infolge

gewisser Abweichungen keine vollkommene Analogie mit der Ontogenie

zu erkennen ist, jedenfalls stets sämtliche Organe und Gewebe sich aus

Elementen desselben Keimblattes entwickeln, welches ihnen während

der Ontogenie den Ursprung gab.

Regeneration und Phylogenese.

Allgemeine Bemerkungen. P a 1 i n g e n e t i s c h e r Charakter
der regenerativen Organogenese. xA. t a v i s mu s bei der

R egenerat ion.

Ich gehe nun zu einer der schwierigsten Fragen, welche mit dem

Studium der Regeneration verknüpft sind, über, und zwar zur Frage,

ob die Regenerationserscheinungen irgendwelche Beziehungen zur

Phylogenese haben?

Entschiedene Gegner der Ansicht von vorhandenen Beziehungen

der Regeneration zur Phylogenese sind Morgax, Driesch und die

ganze neovitalistische Schule.
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Vor allem darf nicht aus dein Auge gelassen werden, daß die Re-

generationsprozesse nach denselben Gesetzen verlaufen, nach denen die

embryonalen Entwicklungsvorgänge vor sich gehen: ist dieses jedoch

der Fall, so liegt, wie Schultz (1905) mit Recht bemerkt, kein Grund

vor, dem regenerativen Entwicklungsverlauf die phylogenetische Be-

deutung abzusprechen. Im Grunde genommen ist ans der Zusammen-

hang der Ontogenie mit der Phylogenie nicht mehr bekannt, als der

mutmaßliche Zusammenhang der Regeneration mit der Phylogenie.

Außerdem ist jedoch ein wichtiger Umstand nicht zu vergessen, daß

nämlich die regenerative Organogenese einen primitiveren Charakter

aufweist im Vergleich zur embryonalen Organogenese, welche oft reich

an c'inogenetischen Erscheinungen ist, und daß bei der Regeneration

bisweilen atavistische Merkmale in die Erscheinung treten. Diese

beiden Umstände geben dem Forscher die Möglichkeit an die Hand,

viele phylogenetische Rätsel zu lösen.

Die drei Umstände: 1) die offenbare prinzipielle Analogie der Re-

generation und Ontogenese, 2) der in einigen Fällen primitivere Cha-

rakter der regenerativen Organogenese, 3) Fälle von Atavismus, welche

bisweilen während des Verlaufs der regenerativen Prozesse im Regene-

rat sich offenbaren, genügen vollkommen, um die Befunde der regene-

tiven Organogenese bei der Beurteilung phylogenetischer Probleme

berücksichtigen zu dürfen.

DemAtavismus können auch die Abweichungen von der normalen

Entwicklung, von denen weiter oben die Rede war, zugezählt werden,

welche durch einen palingenetischen Verlauf der Organogenese bedingt

sind, denn die paliugenetische Entwicklungsweise eines Organs ist

gleichzeitig auch eine atavistische.

Mit der Bezeichnung Atavismus habe ich jedoch nicht den Modus

der Differenzierung eines Organs im Auge, als vielmehr das Auftreten

als Endresultat der Entwicklung in dem Regenerat derartiger Orga-

niiatio.iseigenheiten, welche normale Individuen nicht offenbaren, welche

jedoch höchstwahrscheinlich ihre entfernten Vorfahren aufgewiesen

haben.

Es kann nicht geleugnet werden, daß die Frage über den Atavis-

mus bisweilen nur schwachen Boden unter sich hat. Wir haben nur

in dem Falle das Recht, zu behaupten, daß irgend ein Kennzeichen eine

atavistische Erscheinung sei, d. h. den Vorfahren des betreffenden

Tieres zukam, wenn wir die betreffenden Vorfahren und ihre Organi-

sation kennen. Wir haben z. B. das volle Recht, das Auftreten zweier

überzähliger Finger beim Pferde im Sinne von Atavismus zu deuten,
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<l;i Ulis eine Reihe tertiärer \'i)ilaliit'ii dieses Tieres bekannt sintl. Ijei

denen die ei'\v;Uinten Kinijer gut ausgebildet waren.

Wenn wir jedoeh die Vorfahren nicht kennen, so ist die Deutung

irgend einer Anomalie im Sinne von Atavismus nichts weiter als eine

Hypothese.

Außer der Paläontologie stehen uns noch zwei Kriterien für eine

Klarlegung der Phylogenie eines Tieres zu Gebote —die Embryologie

und die vergleichende Anatomie. Indem w^r uns dieser Disziplinen

l)edienen, schließen wir unter Berücksichtigung einer Cänogenese und

iler Convergenz a priori, d. h. besser theoretisch auf die morj)liologischen

-Merkmale der Vorfahren der studierten Tiergruppe.

Auf Grund der Morphologie der Enteropneusta können wir mit

einer größeren oder geringeren Wahrscheinlichkeit die Abstammung

ilerselben von einer ausgestorbenen Gruppe von Anneliden annehmen.

Ich weise hier darauf hin, weil ich die Hypothese der Herkunft der

Enteropneusta von annelidenähnlichen Vorfahren für die wahrschein-

lichste halte und deswegen in vollkommen logischer Weise auch Grund

dafür habe, sämtliche Abweichungen von dem normalen Verlauf der

Organegenese auf ein Manifestwerden atavistischer Merkmale zurück-

zuführen, welche unwillkürlich auf eine Verwandtschaft der studierten

(.Truppe mit den Anneliden hinweisen.

Als Beispiel kann die Eichelpforte von Pti/chodera dienen. Bei

• rwachsenen Tieren wird dieses Organ zurzeit als ein Homologon des

-Metanephridiums der Anneliden angesehen, hat jedoch mit diesem

wesentlich nur den Umstand gemein, daß durch ihn das Cölom nach

außen mündet. Die Morphologie gibt uns nichts Neues für eine Klar-

stellung seiner Morphologie. Wenn nun bei der Regeneration in einem

gewissen Stadium dieses Organ als echtes Nephridium, welches mit

einem besonderen Peritonealtrichter und einem Pk-todermkanal ver-

sehen ist, angetroffen wird, so können wir natürlich diese Tatsache

nicht anders denn als Atavismus deuten.

Derartige Tatsachen gestatten es uns, mit einem gewissen Grade

von Wahrscheinlichkeit auf den Bau des hypothetischen Vorfahrens

der betreffenden Tiere zu schließen, d. h. mit andern Worten, gestatten

es uns auf die Phylogenese derselben in gleichem Maße wie bei dem
Studium der Ontogenie zu schließen.

Ich stimme somit vollkommen der Meinung von Schultz und

andern Forschern bei, daß der regenerativen Organogenese die phylo-

genetische Bedeutung nicht abgesprochen werden kann, weil bei der

Regeneration dort palingenetische Prozesse vorwiegen, wo während
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der Ontogenie cänogenetische Eigenheiten stark zum Ausdruck ge-

langen.

Auf Grund des oben Mitgeteilten will ich nunmehr den Versuch

machen, die morphologische Bedeutung der wichtigsten Organe der

Enteropneusta in Betracht zu ziehen zwecks Klarstellung der wahr-

scheinlichen Organisation ihrer hypothetischen, annelidenähnlichen

Vorfahren. Ich werde hierbei zunächst diejenigen Abweichungen im

Bau des Regenerates beschreiben, welche ich als Atavismus zu deuten

bereit bin.

Vermutliche Fälle von Atavismus bei d e r R e g e n e r a t i o n

von Pt
II

c h d e r a

.

Das Auftreten verschiedener Abweichungen von der Norm während

der Regeneration ist eine recht gewöhnliche Erscheinung. In der Mehr-

zahl der Fälle haben diese Abweichungen den Charakter einfacher

Mißbildungen, die durch die Art der Amputation, durch anormale

äußere Bedingungen u. a. m. verursacht sind. Unter diesen Abwei-

chungen in Form von Mißbildungen werden jedoch bisweilen Fälle

beobachtet, welche unwillkürlich die Aufmerksamkeit fesseln. In der

Reihe derartiger von vielen Forschern registrierten Anomalien, haben

einige unzweifelhaft eine morphologische Bedeutung, da in diesen Fällen

das Regenerat entschieden atavistische Merkmale aufweist. Derartige

Beispiele von atavistischen Erscheinungen sind hauptsächlich bei

Arthropoden beschrieben worden (F. Müller, Schultz bei Crustaceen,

Przibram, Brindli, Bordage bei Insekten, »Schultz für Araneina)i.

A. GiARD bezeichnete einen derartigen Prozeß als »Regeneration hypo-

typique «.

Verschiedene Anomalien entstehen häufig auch bei der Regeneration

der Enteropneusta. Abgesehen von den Fällen, in denen das für die

Regeneration bestimmte Stück an und für sich eine unregelmäßige

Form hat, entstehen allerhand Mißbildungen auch bei der Regeneration

amputierter Teile an derartigen Exemplaren, an denen die Amputation

vollkommen regelmäßig, d. h. senkrecht zur Längsachse des Tieres aus-

geführt worden war.

1 Die von Schultz (05) und Fr. Müller (81) beschriebenen Fälle sind beson-

ders demonstrativ. Es regenerieren in diesen Fällen Crustaceen {Atypoida -protiminwi,

verschiedene Vertreter von Astacus) Zangen, welche andern Arten zukommen.
Eine Reihe russischer Astacus- Arten {A. pachypus, colchicus, fluviatilis, Kessleri)

regeneriert eine für ^4. leptodactijlus —
• den Vorfahren der russischen Astacidae —

charakteristische Zange. In dem von Fr. Müller beschriebenen Falle regene-

riert Atypoida Zangen, welche für das Genus Carodina charakteristisch sind.
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lläuliu eilt st cht v\i\ Kiisst'l mit verschiedenen Anhängen, welche

bisweilen eine derartige Größe erreichen, daß der Rüssel äußerlich den

Eindruck eines Do])peIgel)il(h's macht. Auf Fig. 07 (Dawydoff, 08)

i<t ein derartiges Exemplar von PUjchodera abgebildet, welches den

Aiis--lu'iii erweckt, als besäße es zwei Rüssel. Das Studium der Schnitt-

serie erweist jedoch, daß der kleinere Rüssel nur ein Teil des größeren

ist, von welchem er durch Knospung entstanden ist. Es handelt sich

hierbei um einen Sack, welcher von dem auswachsenden Bindegewebe

des Rüsselcöloms erfüllt ist.

Bisweilen entsteht eine doppelte Anlage der Notochorda, d. h. es

bilden sich zwei Falten in der Wanddes Oesophagus statt einer (Fig. 33,

Taf. XVI). Derartige Anomalien haben natürlich absolut kein morpho-

logisches Interesse.

Bisweilen werden jedoch im regenerierten Rüssel von Ptychodera

auch Anomalien von anderm Charakter beobachtet, welchen ich eine

morphologische Bedeutung zuerkenne und welche ich im Sinne von

Atavismus deute. Es sind folgende Fälle

:

1) Regeneration nicht eines, sondern zweier Nephridialkanäle mit

zwei Mündungsporen.

2) Mangel eines ectodermalen Kanals im regenerierten Rüsselne-

phridium.

3) Bildung zweier Perieardialblasen statt einer.

4) Ausmündung des Hohlraumes der sog. Notochorda nach außen

vermittels eines besonderen Porus.

ö) Bildung längs der dorsalen Seite des Oesophagus einer Noto-

chorda im Kragen in Gestalt einer Rinne (sog. Supraösophageal-

notochord).

Erster Fall. Wie bekannt, ist bei der Mehrzahl der Enteropneusta

nur ein Rüsselporus vorhanden —nur der linke Cölonidivertikel des

Rüssels kommuniziert mit der Außenwelt durch einen ectodermalen

Kanal oder besser Atrium. Der rechte dorsolaterale Cölomsack endigt

gewöhnlich blind. So liegen die Verhältnisse bei der Mehrzahl der

Enteropneusta. Eine Ausnahme stellen einige Formen (z. B. Harri-

manidae, Ptychodera jlava usw.) vor; bei diesen kommunizieren beide

dorsolateralen Säcke mit der Außenwelt —diese Formen besitzen zwei

Fori. Diese Erscheinung kann mit Recht ais die primäre angesehen

werden; das Vorhandensein zweier Nephridien ist zweifellos ein palin-

genetisches Organisationsmerkmal. Die Mehrzahl der Enteropneusta

liat offenbar ein Nephridium, und zwar das rechte, verloren.

Diesen Formen gehört unter andern auch Ptychodera minuta an,
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bei welcher normalerweise bloß ein linker Rüsseiporus vorhanden ist. Es

werden übrigens Exemplare von Pti/chodera minuta gefunden, bei denen

beide Cölomdivertikel, der rechte wie auch der linke, mit der Außen-

welt vermittels zweier symmetrisch angeordneter Pori kommunizieren

(Spengel). Derartige Fälle sind bisweilen bei Balanoglossus koiva-

lewskii beobachtet worden (Morgan, 92). Es ist unzweifelhaft, daß

es sich hier um Atavismus handelt.

Derartige Fälle von Atavismus habe ich nicht selten bei der Re-

generation von Ptychodera minuta beobachtet. In dem Rüssel werden

bei der Regeneration zwei Nephridialtrichter an den blinden Enden der

dorsolateralen Säcke angelegt, entsprechend denen im Stiel zwei ecto-

dermale Einstülpungen entstehen. Auf diese Weise gelingt es, zwischen

Tieren, bei welchen der Regenerationsprozeß des Rüssels bereits voll-

kommen geschlossen ist, Exemplare aufzufinden mit zwei symmetrisch

angeordneten Nephridialpori.

Wiederholt fand ich auch Exemplare, die einen medianen Porus

besaßen; derselbe führte in ein weites ectodermales Atrium, in welches

jedoch nicht ein, sondern beide Cölomsäcke einmündeten. Derartige

Fälle hat Spengel als Anomalie auch bei normalen Ptychodera minuta

beobachtet.

Wie weiter unten gezeigt werden soll, so machten ein derartiges

Evolutionsstadium aller Wahrscheinlichkeit nach die Nephridien auch

in der Phylogenese durch.

Zweiter Fall. Als eine Erscheinung von Atavismus müssen auch

die Fälle einer Bildung ausschließlich mesodermaler Teile der Nephri-

dien bei der Regeneration des Rüssels angesehen werden. Normaler-

weise mündet, wie bekannt, der dorsolaterale Cölomsack nicht direkt

nach außen, sondern in einen speziellen ectodermalen Kanal (Eichel-

pforte). Bei der Regeneration wird dieser Kanal häufig überhaupt nicht

gebildet, und das Cölom mündet unmittelbar nach außen (Fig. 20,

Taf. XV) (Äntenephros nach Schimkewitsch). Das Auftreten eines

Nephridiums bei der Regeneration des Rüssels muß natürlich als

Atavismus bezeichnet werden.

Dieselbe Deutung muß auch der Tatsache gegeben werden, daß

bei der Regeneration bisweilen typische, gut ausgebildete peritoneale

Nephridialtrichter gebildet werden (Textfig. 6), welche, wie bekannt,

bei der embryonalen Entwicklung nicht angelegt werden.

Dritter Fall. Auf einen atavistischen Rückschlag führe ich unter

andern auch die Regeneration zweier Pericardialbläschen statt eines

normalen, welche ich häufig beobachtet habe, zurück (Textfig. 16 a).
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lliiisk-htlicli der Kiiizcllu'iten vrrweiso ich auf meine Mitteilung im

Zoolog. Anz. ( 15)07, a).

Vierter 1^'all. Kine Erscheinung von Atavismus bei der Regenera-

tion stellen dir Fälle

einer Ausmündung nach -^ ^ ——̂-X^

außen des distalen En- /^f/:d.

des der Xotochorda bei '^

der Regeneration einiger \ • *'^^^'<^--

rocl. d.

\

Exemplare von Ptijclw-
/

dera. vermittels einer /

besonderen Öffnung dar.
\

Normalerweise en- j

digt, wie bekannt, der

präorale Abschnitt des

Darmes —die sog. Noto-

chorda — im Rüssel

blind. Es kommen je-

doch Fälle vor, in denen

im regenerierten Rüssel

an dem distalen Ende

des präoralen Darmes (welcher sich verbreitert und mit seiner ventralen

Seite dem Ectoderm dicht anliegt) eine Kommunikation mit der Außen-

Textfig. 10 rt.

cacl.

—f)r.r

Textfig. 17.

weit sich ausbildet. An der angegebenen Stelle bildet das Ectoderm

des Rüssels eine seichte Vertiefung, welche in enge Berührung mit der
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Wand des präoralen Darmes tritt, mit derselben verwächst, worauf

an der Verwachsungsstelle ein Porus entsteht. Textfig. 17; Fig. 8,

Taf. XIII stellt die Abbildung eines Sagittalschnittes durch einen der-

artigen anormal regenerierten Rüssel dar. Die Beteiligung der ecto-

dermalen Einstülpung an der Bildung dieses Porus, die Lagerung

desselben auf der ventralen Rüsselseite, der histologische Charakter

schließlich der sog. Notochorda (Anwesenheit von Drüsen in derselben)

zwingt unwillkürlich zur Annahme, daß die beschriebenen Fälle einer

Kommunikation des Hohlraumes der Notochorda mit der Außenwelt

nur als Erscheinungen von Atavismus gedeutet werden können.

Fünfter Fall. Unzweifelhaft ein Atavismus ist auch die Bildung

bei der Regeneration von Ptychodera der sog. »supraoesophageal noto-

chord« im Gebiete des Kragens. Wie bekannt, kommt dieses Gebilde,

welches das Aussehen einer rinnenförmigen Falte der dorsalen Oeso-

phaguswand in der ganzen Ausdehnung des Kragens, als eine unmittel-

bare Fortsetzung des präoralen Darmes einigen Arten von Enteropneusta

(der Familie Harrimaniidae) zu. Bei Pti/chodera fehlt dieses Organ

normalerweise.

Bei der Regeneration im Gebiete des Kragens kann man fast stets

die Bildung dieser Notochorda im Kragen beobachten. Fig. 11,

Taf. XIV; Fig. 31, Taf. XVI gibt dieses Organ ausgezeichnet wieder;

dasselbe hat das Aussehen einer rinnenförmigen Vertiefung der Darm-

wand. Es ist interessant, daß auch bei der embryonalen Entwicklung

bisweilen dieses Organ bei solchen Enteropneusta auftritt, bei denen es

im erwachsenen Zustande nicht beobachtet wird.

Aus dem oben Mitgeteilten ist somit ersichtlich, daß:

1) bei der Regeneration der Enteropneusta die organogenetischen

Prozesse auf einem mehr palingenetischen Wege verlaufen;

2) bei der Regeneration Fälle von Atavismus beobachtet werden;

3) pinzipiell zwischen der Regeneration und der Ontogenese kein

Unterschied besteht.

Ich will nun versuchen, in Berücksichtigung des Mitgeteilten auf

Grund des gesammelten Materials einige Fragen hinsichtlich der Morpho-

logie der Enteropneusta zu beleuchten.

Die morphologische Bedeutung des endgültigen Rüsselcöloms der

Enteropneusten und seine Beziehungen zum Pericardium.

Die Cölomhöhlen des vorderen und hinteren Segmentes der Entero-

pneusta, d. h. des Kragens und des Rumpfes, rufen keine Mißverständ-

nisse hervor —in beiden Segmenten sind typische paarige Cölomhöhlen
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vorhanden. Anders verhält es sich mit dem Rüsselcölom ; wie bekannt

ist dasselbe bei sämtlichen bekannten Vertretern der Enteropncusta

ein unpaares Gebilde. Diese Tatsache würde an und für sich noch keine

besondere 8chwierif];keiten bewirken, da die Organisation des Rüssels

liiureiclieiide Betiiiidt' für die Atniahme einer Herkunft dieses unpaaren

Cölonis aus einei' j)aari<i;eii Anlage (Vorhandensein eines iMesenteriunis

auf der ventralen Seite des Rüssels, zwei Nephridien) aufweist. Die

Frage wiitl jedoch kompliziert durch den Umstand, daß im Rüssel

neben dem Cölomhohlraum noch ein Nebencölombläschen in Gestalt

des Pericardiums, oder wie es Spengel genannt hat, »der Herzblase«,

vorhanden ist. Spengel (93) stimmt iti der Deutung dieses Gebildes

vollkommen mit der Ansicht Bournes überein und hält die Herzblase

für ein Rudiment der rechten Hälfte des Rüsselcöloms.

Im Rüssel der Enteropncusta sind somit zwei Cölomgebilde vor-

handen, 1) das eigentliche Cölom, das mit der Außenwelt kommuni-

ziert, und 2) ein geschlossenes Säckchen, das Pericardium. Es entsteht

nun die Frage, in welchen Beziehungen diese Gebilde zueinander stehen?

Nach der Hypothese von Bourne und Spengel muß das Pericardium

als eine reduzierte Hälfte (und zwar die rechte) des ursprünglichen

paarigen ( oloms angesehen werden. Die Hypothese, welche das Peri-

card der Enteropneusta als Rudiment des rechten Cöloms aufgefaßt

haben will, hat in der letzten Zeit einen Verteidiger in Schepotieff (07),

welcher den Knospungsprozeß bei den Pterobranchia untersucht hat,

gefunden. Dieser Forscher kam auf Grund seiner Beobachtungen zu

demselben Schluß wie Bourne und Spengel. Ohne die Namen dieser

Forscher zu nennen, äußert Schepotieff »seine« Ansicht in dieser

Frage, wobei er seine Betrachtungen auch auf die Enteropneusta über-

trägt. Den Prozeß der Bildung des Pericardiums aus der rechten Hälfte

des ab origine paarigen Cöloms des Kopfschildes der Knospen der

Pterobranchia demonstriert Autor in einer Reihe von Schemata. Leider

sind seine Befunde wenig überzeugend.

Augenscheinlich verläuft der Biidungsprozeß des Pericards bei den

Pterobranchia viel komplizierter als ihn Schepotieff beschreibt. Nach

der Arbeit von Harmer (05) und Andersson (07) zu urteilen, ist der

Prozeß sehr verwickelt; jedenfalls verläuft er durchaus nicht so sche-

matisch, wie Schepotieff ihn schildert. Nach den Beobachtungen von

Andersson nimmt das Pericardium in der Knospe von Cephalodiscus

bereits in den frühesten Entwicklungsstadien eine mediane Lagerung

im Rüssel ein. Über die Herkunft des Pericards bei der Knospung von

Cephalodiscus ist Harmer in Gegensatz von Schepotieff der Ansicht,
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daß das ab origine unpaare Cöloni des Kopfschildes sich spaltet und

das definitive Cölom sowie das Pericardium entstehen läßt (S. 1)6).

Die hauptsächlichsten Schlüsse, die der Hypothese von Bourne-

Spengel als Stütze dienen konnten, die Beobachtungen von Schepotieff

hinsichtlich der Bildung des Pericards bei der Knospung der Ptero-

branchia, sind somit nicht fest begründet.

Zwecks Klarlegung der Morphologie des Pericards der Pterobrancl. ia

ist es durchaus erforderlich, den Differenzierungsprozeß desselben wäh-

rend der Embryonalentwicklung zu kennen. Einige Befunde über die

Entwicklung von CepJialodiscus teilt HaPvMer (05) und Andersson (07)

mit. In der Arbeit von Harmär fehlen Hinweise über die Bildung des

Pericards. Andersson gibt eine Reihe wertvoller Beobachtungen hin-

sichtlich der Bildung der Cölomgebilde des Kopfschildes von Larven

und beschreibt unter anclerm den Differenzierungsprozeß des Pericards.

Nacli den Beobachtungen von Andersson an Larven von Cephalodiscus

bildet sich bei ihnen das Pericard in Zusammenhang mit dem Cölom

des Rüssels. Die Zeichnungen des Forschers (Fig. 81, 82, 83 sowie 78)

erinnern lebhaft an die Bilder, welche ich in meinen Präparaten beob-

achtet habe (Bildung des Pericards durch Abschnürung vom rechten

Cölomdivertikel im Rüssel von Ptychodera). Offenbar verlaufen beide

Prozesse —die Bildung des Pericards während der Ontogenie von

Cephalodiscus einerseits und bei der Regeneration der Enteropneusta

anderseits —in vollkommen analoger Weise. Die Figuren Anderssons

zeugen jedenfalls in überzeugender Weise zugunsten einer Abschnü-

rung des Pericardialbläschens vom Cölom des Kopfschildes i. Wie

dem auch sei, wird sogar das Pericardium von Cephalodiscus als voll-

kommen selbständige Bildung angesehen, welche dem ursprünglichen

Cölom des Kopfschildes vollkommen gleichkommt, so ist dieses kleinere

Cölom nach den Untersuchungen von Andersson bei Pterobrancl: ia

zunächst links vom ursprünglichen Cölom gelegen (nicht rechts wie es

Schepotieff beschreibt).

Bei den Enteropneusta ist umgekehrt in Übereinstimmung mit

•dieser Hypothese die ursprüngliche Lagerung des Pericards rechts vom

Rüsselcölom.

Auf Grund einer kritischen Übersicht der Literaturbefunde und

1 Andersson ist übrigens geneigt, anzunehmen, daß das Pericardium nicht

nur in Zusammenhang mit dem Cölom, sondern auch mit dem primären Darm
steht. Diese Schlußfolgerung illustriert er jedoch durch keine Zeichnung und

erwähnt sie nur unter anderm. Nach den Figuren, die Andersson anführt, spricht

kein Befund zugunsten einer Kommunikation des Pericardiums mit dem Darm.
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seiner eignen Heobachtungen gelangt somit Andersson zum Schluß,

daß das Pericard der Enteropneusta der rechten, dasjenige der Ptero-

branchia der linken Hälfte des ursprünglichen paarigen Rüsselcöloms

entspricht (S. 108—109).

jMeine Ansicht über die Morphologie des Pericards und des mit ihm

verbundenen Rüsselcöloms ist nun folgende: Es unterliegt für mich

keinem Zweifel, daß letzteres mit dem Pericard in genetischem Zusam-

menhang steht. Es fragt sich nur, welcher Art dieser Zusammenhang

ist. Vor allem ist es erforderlich, die Frage klarzustellen, ob das Rüssel-

cölom ab origine ein paariges oder ein unpaares Gebilde sei? Es unter-

liegt keinem Zweifel, daß die letztere Möglichkeit dem wahren Sach-

verhalt entspricht. Nun entsteht die Frage, wo das Homologon der

verschwundenen Hälfte des Rüsselcöloms der Enteropneusta zu suchen

sei? Die Autoren, angefangen von Bourne und Spengel, halten für

ein Homologon desselben das Pericard. Ich kann nicht zugeben, daß

das Pericard dem Rest einer ursprünglich gleichen Cölomhälfte, welche

durch den auf ihre Kosten ausgewachsenen Nachbar verdrängt worden

ist, entspricht. Meiner Meinung nach ist die definitive unpaare Cölom-

höhle des Rüssels der Enteropneusta das Resultat einer Verschmelzung

zweier Hälften, einer rechten und linken; das Pericard jedoch ist ein

selbständiges Gebilde, welches somit das dritte Rüsselcölom vorstellt.

Den Beweis für* die erste Annahme entnehme ich dem Bau selber des

Rüssels; uns stehen in der Tat mehrere Befunde zugunsten der An-

nahme eines paarigen Cöloms im Rüssel zu Gebote:

1) Das Vorhandensein eines ventralen Mesenteriums im Rüssel.

2) Der deutlich paarige Charakter des Cöloms im unteren Ab-

schnitt des Rüssels, wo das definitive Cölom unten zwei symmetrisch

angeordnete Säcke (dorsolaterale Säcke) bildet.

3) Fälle eines Vorhandenseins von zwei Nephridien, vermittels derer

beide unteren dorsolateralen (.'ölomsäcke nach außen münden.

1) Die anomalen Fälle einer Bildung zweier Pericardialblasen bei

der Regeneration von Ptychodera minuta, wobei eine jede derselben

selbständig angelegt wird. Diese Fälle halte ich, wie oben erwähnt,

für atavistische Erscheinungen.

Der letztere Umstand gibt uns die Lösung der zweiten Frage, stellt

das wahre Verhältnis des Pericards zum Rüsselcölom klar. Wenn der

Tatsache einer Bildung zweier Pericardien bei der Regeneration des

Rüssels die Bedeutung einer atavistischen Erscheinung zukommt, so

kann folgendes Bild einer Evolution der Cölomgebilde des Rüssels

geschildert werden. In frühen Evolutionsstadien besaßen die

Ze^t^^^•lll•ift f. wissensch. Zoologie. XCIII. Bd. 19
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Enteropiieusta in ihrem Rüssel zwei Cölome, die zu beiden Seiten des

Rüsselteiles des Darmes (Notochorda des Rüssels der jetzt lebenden

Enteropneusta) gelagert waren. Von jeder Cölomhälfte schnürte sich

am dorsalen Ende ein kleiner Abschnitt ab, der sich in Gestalt eines

geschlossenen Säckchens absonderte. Diese neugebildeten Cölomsäcke,

welche mit ihren distalen Enden das dorsale Mesenterium des vorderen

Segmentes (Rüssels) bilden, gaben dem Pericardium den Ursprung.

Wie bei der Annelide der dorsale Bhitsinus zwischen den auseinander

gewichenen Wandungen der an den Darm grenzenden Cölomsäcke ent-

steht, so wurde auch bei den Vorfahren der Enteropneusta der

Hohlraum des Blutgefäßes von den distalen Enden des rechten und

Textfig. 18.

linken Cöloms umfaßt. Der Unterschied besteht nur darin, daß im

letzteren Falle die distalen Abschnitte dieser Cölomhöhlen sich beider-

seits von dem Cölom als selbständige Säcke abgesondert und zunächst
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ein [)a;ui^fcs, cUuaut ein un])aares roricard gebildet hatten. Der lje-

schriebene Prozeß ist auf dem beigegebenen Schema bildlich dar-

gestellt (Textfig. 18).

Diese Hypothese gibt unter anderm auch eine Erklärung dafür, daß

eine derartig geringe Übereinstimmung in der Lagerung des Pericards

bei Enteropneusta und Pterobranchi i beobachtet wird. Andersson

hat auf den Unterschied zwisclu'n ihnen hingewiesen, daß bei den Entero-

pneusta die ursprüngliche Lage des Pericards auf der rechten Seite

vom definitiven Cölom, bei den Pterobranchia im Gegenteil auf der linken

war. In Ubereinstinmiung mit der erwähnten Hypothese von der

paarigen Herkunft der Vorfahren beider ist eine Erklärung für dieses

VerhaltcMi darin geiieben, daß bei der ferneren Evolution bei den Ptero-

luancliia das rechte Pericardium atrophierte, bei den Enteropneusta

im (legenteil das liidvc. Es ist übrigens noch eine Möglichkeit vorhanden,

daß beide Pericardia in einen unpaaren medianen Sack verschmol-

zen sind.

Die morphologische Bedeutung des Pericards.

Bereits in meiner vorläufigen Mitteilung wies ich bei Besprechung

der Morphologie des Pericard-s der Enteropneusta auf die Ähnlichkeit

dieses Organs mit dem Cardiopericardium der Tunicata hin (Dawy-

DOFF, 02). Nachdem meine Anmerkung im Zoolog. Anzeiger erschienen

war, trat auch Ritter (02) mit derselben Hypothese auf.

Die Homologie des Cardiopericards der Enteropneusta mit den

entsprechenden Gebilden bei den Tunicaten ist zweifellos, die Frage ist

jedoch nicht dermaßen schematisch, wie sie mir früher erschien, denn

der Cardiopericardialapparat der Tunicata zeichnet sich durch große

Kompliziertheit aus.

Nach den klassischen Untersuchungen von van Beneden und

JuLiN (8()) über die Entwicklung von Clavellina ist durch eine Reihe

von Untersuchungen vieler Forscher klargestellt, daß bei den Ascidien

sowie bei den Appendicularien das Pericard in engem Zusammenhang

mit dem Pharynx durch eine Reihe von Gebilden, die als Pro- und

Epicardiuni bezeichnet werden, steht. Außerdem entsteht das Peri-

card hier aus dem Entoderm, während bei sämtlichen übrigen Metazoa

dasselbe mesodermaler Natur ist.

Möglicherweise können die zwei procardialen Röhren, welche sich

vom Pharynx abschnüren, als zwei, in ihrer Entwicklung verspätete

Cölomsäcke, die sich enterocöl bilden, angesehen werden.

Ein Vergleich des Cardiopcricardiums der Enteropneusta mit dem
19*
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analogen Gebilde bei Appendicularien, welchen ich früher für möglich

hielt, ist jedoch nicht durchführbar, infolge des komplizierten Baues

dieses Apparates, wie bei den meisten Ascidien. Wenn dem Bildungs-

modus des Pericards bei Ptychodera, nach welchem letzteres sich von

den distalen Enden der Perihämalröhren (S. 255, Fig. 8) abschnürt,

eine gewisse morphologische Bedeutung zuerkannt wird, so könnten

diese Perihämalröhren allenfalls noch, wenn auch mit großen Schwie-

rigkeiten, dem Pericard der Tunicata gleichgestellt werden, welches

sich dann nicht unmittelbar aus dem Darmkanal, sondern aus der Wand
des dritten Cölomsegmentes bilden würde (Dawydoff, 07, a). Ein der-

artiger Vergleich des Cardiopericardialapparates der Tunicata mit dem-

jenigen der Enteropneusta wäre jedoch, wie gesagt, mit großen Schwie-

rigkeiten verknüpft, wenn unter den Ascidien nicht Beispiele eines

einfach gebauten Pericards vorhanden wären. Einen derartigen Fall

stellt Ciona intestinalis dar. Der Cardiopericardialapparat dieser Form

ist äußerst ausführlich von Selys Longchamps (1900) und Willey (94)

studiert worden. Derselbe besteht aus zwei Pericardbläschen, die

medial zu beiden Seiten des »sillon retropharyngien « angeordnet sind.

Im Verlauf der Entwicklung nähern sich diese Bläschen einander und

gehen auf die rechte Seite der Larve über. Im Mesenterium tritt ein

Hohlraum auf —der Herzsinus, worauf beide Pericardbläschen in eines

verschmelzen. Bei Ciona intestinalis entwickeln sich somit die Peri-

cardia ohne Vermittlung von Procardien. Ciona gibt daher die Mög-

lichkeit, die Cardiopericardialgebilde der Enteropneusta und Tunicata

zu vergleichen. Wenn außerdem die Hypothese einer paarigen Ent-

stehung des Pericards der Enteropneusta angenommen wird, so kann

eine vollkommene Parallele zwischen dem Cardiopericard dieser und

dem Herzen der Wirbeltiere durchgeführt werden. Besonders scharf

tritt diese Ähnlichkeit beim Vergleich der Enteropneusta mit den

Anamniern hervor, bei denen, wie bekannt, das Herz auf primitivere

Weise gebildet wird als bei den Amnioten, bei welchen die großen

Dotter mengen den Prozeß modifizieren.

Das Vorhandensein eines Endocards im Herzen der Wirbeltiere stellt

ein Unterscheidungsmerkmal derselben dar. Lang (02) spricht diesem

Merkmal eine besonders große Bedeutung zu; mir scheint es jedoch,

daß auch bei den Enteropneusta ein Homologon eines Endocardiums

gefunden werden kann. Bisweilen ist die Herzlacune bei Ptychodera

von einer scharf ausgeprägten Zellschicht (end) ausgekleidet, die in

einigen Fällen eine echte, dichte Wand bildet (Texlfig. 18, a). Derartige

Bilder habe ich mehrfach gesehen. Es ist durchaus nicht unwahr-
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sclu'iiilich. (lal.i hier in diesoni Gcbilcle ein lloinologon des Endocards

itn Heizen der Wirbelt iere vorliegt, wodurch die Bestimmung Langs (02)

au Präzision einbüßt. Bei den Ptcrolmuiehia sind auf der Innenfläche

des Herzens liesgleichen Reste eines Zellendothels vorhanden. Darüber

V : '• •
':'-

^/vot.

• *• • • *
'

Textfig. 18 a.

werden einige Angaben in der Arbeit von Schepotieff über C&phalo-

discus (07) gefunden; dieser Forscher schreibt unter anderm: »In dem
Hohlraum des Herzens, der Sinuse oder der Gefäße werden nur sehr

selten besondere innere Zellen beobachtet« (S. 130). Diese Zellen bilden

augenscheinlich zuweilen eine vollkommene innere Auskleidung des

Blutsinus. Auf einer Figur von Schepotieff (05) ist ein'' Endothel

abgebildet, welches den ventralen Sinus auskleidet (Taf. I, Fig. 3).

Zur Frage über die Chorda der Enteropneusta.

Wenn überhaupt bei den Enteropneusta ein Homologon der Chorda

der Wirbeltiere vorhanden ist, so muß natürlich, wie es auch Ritter

getan hat, vor allem die Rinne berücksichtigt werden, welche bei einigen

Vertretern der Gruppe sich längs dem Oesophagus im Bereich des ganzen

Kragens erstreckt (supraoesophageal Notochord). Diese Rinne ist der

abgesonderte obere Teil der oberen Wand des Oesophagus und erinnert

lebhaft an die frühen Stadien der Chordaanlage bei den Wirbeltieren.

Es ist möglich, daß die Vorfahren der recenten Enteropneusta, bei

denen der jetzt blinde präorale Abschnitt des Darmes (»Notochord

des Rüssels, Stomochord) als Oesophagus fungierte, eine gut ausgebildete

Notochorda im Kragen hatten. Nachdem jedoch der Mund nach hinten
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gerückt ist (siehe unten), d. h. nachdem der ursprüngliche Oesophagus

zu einem blinden Anhang des Darmes umgestaltet ist, welcher die

Funktion einer Chorda auf sich nimmt —wird die Notochorda im

Kragen reduziert. Als Homologon der Chorda der Wirbeltiere kann

ich somit nur die Notochorda des Kragens anerkennen. Die morpho-

logische Bedeutung des blinden präoralen Anhanges des Darmes, welcher

seit Bateson als eine echte Chorda angesehen wird, ist meiner Ansicht

nach eine ganz andre i. Bereits 1902 habe ich die Vermutung ausge-

sprochen, daß die sog. Notochorda des Bussels der Enteropneusta ein

echter präoraler Abschnitt des Darmes ist, der einstmals als Oesophagus

funktioniert hat. Den Grund für diese Annahme gaben einige oben

angeführte Beobachtungen über die Regeneration dieses Organs ab,

und zwar mehrfach angetroffene Fälle von anormalen Exemplaren von

Ptychodera, bei denen die sog. Notochorda des regenerierten Rüssels

an dem distalen Ende vermittels einer unbedeutenden ectodermalen

Einstülpung nach außen mündet. Derartigen Fällen spreche ich eine

atavistische Bedeutung zu und nehme an, daß einstmals der Mund der

Vorfahren der recenten Enteropneusta viel höher gelegen war, als bei

den jetzt lebenden Vertretern, und zwar auf der ventralen Seite des

Rüssels, d. h. im ersten Metamer. Nach dieser Hypothese funktionierte

das Organ, welches als Notochorda des Rüssels (oder Stomochord nach

der Terminologie von Willky) bezeichnet wird, früher als Oesophagus.

Zugunsten der von mir ausgesprochenen Ansicht spricht indirekt die

Art der Differenzierung der sog. Notochorda der Pterobranchia nach den

Beobachtungen von Schepotieff. Der jüngste Forscher der Morphologie

der Pterobranchia, und zwar von Cephalodiscus, Andersson, nimmt

meine Hypothese an 2. Einer gleichen Ansicht ist auch Schimkewitsch

(OS). Der Unterschied in der Ansicht dieses Forschers und meiner be-

steht darin, daß nach Schimkewitsch der Mund nach hinten gerückt ist,

während ich der Meinung bin, daß der jetzige Mund eine Neubildung ist.

Morphologie der Rüsselkanäle (Eichelpforten).

Bereits vor längerer Zeit hat auf Grund rein aprioristischer An-

nahmen Schimkewitsch (89) die Rüsselporen der Enteropneusta mit

1 Dem von Willey (1899) als »pygochord« bezeichneten Organ kann ich

keine morphologische Bedeutung zusprechen.

- Nachdem Andersson meine Ansicht zitiert hat, schreibt er: »Möge ich

doch auf die Möghchkeit hinweisen, daß der Mund bei den Vorfahren der Entero-

pneusten der Hemichordaten weiter nach vorn, in der Nähe des vorderen Endes
der Stomachorda gelegen, und daß die Stomachorda ursprünglich als der vordere

Teil des Pharynx fungiert hat« (S. 109).
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den Mctaiiepliiiilioii der Aiiiiolideii vei'glicheii. Zur l*'rststclluiip; dieser

Homologie war es zunächst notwendig, den Beweis zu liefern, daß der

Riisselporus der Enteropneusta ein ab origine paariges Gebilde sei.

Seit den oben angeführten Untersuehungen von Schimkewitsch war

eine Reilu- xoii l^'ornien nachgewiesen worden, bei denen im Rüssel

noriualcrweise zwei vollkonunen symmetrisch angeordnete Poren vor-

handen sind.

Es unterliegt keinem Zweifel, daß der bei der Mehrzahl der recenten

Enteropneusta vorhandene unpaare Porus eine sekundäre Erscheinung

ist, ebenso wie bei den Echinodermenlarven die unpaare Hydrocöl anläge

mit ihrem einzigen Steinkanal eine sekundäre Erscheinung ist. So

lautet die herrschende Ansicht. Nur Spengel (93) ist der entgegen-

gesetzten Ansicht. Er schreibt, daß »das Vorhandensein einer Pforte

eine ältere Phase in der Phylogenie sei« und fügt dem bei »kann ich

die ontogenetisch zuerst auftreffende Pforte als die primäre, die andre

als die sekundäre bezeichnen« (S. 471).

Es haben jedoch die Befunde der Embryonalentwicklung die aprio-

ristischen Annahmen einer Homologie zwischen Rüsselporen und Ne-

pliridien nicht bestätigt.

Die Beobachtungen von Bateson und Spengel sprechen für eine

ectodermale Herkunft der Eichelpforten. Nach den Untersuchungen

dieser Autoren verhält es sich bei der Ontogenie dermaßen, daß der

blinde ectodermale Kanal (welcher sich durch Invagination oder De-

lamination bildet) ins Cölom durchbricht.

Der Regenerationsprozeß ergibt bestimmte Hinweise auf die

Morphologie und Evolution dieser Organe bei Ptychodera minuta. Im
Falle einer Anlage bei der Regeneration der Nephridien zweier Peri-

tonealtrichter und zweier ectodermaler Einstülpungen ist die Anlage

mit dem Prozesse der Bildung der Metanephridien bei den Anneliden

eine vollkommene. Die regenerative Organogenese läßt hier palin-

genetische Entwicklungsmerkmale erkennen.

Die regenerative Organogenese weist jedoch auf ein primitiveres

Stadium der Evolution der Rüsselporen hin, und zwar meiner Meinung

nach in dem Falle, wenn die mesodermalen Nephridialtrichter un-

mittelbar nach außen münden, d. h. ohne Vermittlung von Ectodeim-

kanälen (.1 ntencphros).

Die ectodermalen Nephridialkanäle der Enteropneusta halte ich

somit für Neubildungen. In dem ersten Evolutionsstadium dieses Organs

bestand derselbe wahrscheinlich nur aus einem Mesodermtrichter,

welcher mit den äußeroi Hautdecken des Rüssels in Berührung kam
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und nach außen durchbrach (Textfig. 18, A). Die folgende Komplikation

dieses Organs bestand darin, daß auf der dorsalen Rüsselseite zwei

symmetrisch angeordnete Ectodermeinstülpungen, in welche die Ne-

phridialtrichter ausmündeten, entstanden (Textfig. 18, B). Im weiteren

wurden beide Ectodermsäckchen in den Boden einer großen Ectoderm-

einstülpung, welche ein Atrium vorstellte, verschoben (Textfig. 18, C). In

diesem Stadium mündet somit jeder Peritoneal trichter in einer be-

sonderen Öffnung des ectodermalen Atriums, die Verbindung dieses

mit der Außenwelt erfolgt jedoch nur vermittels einer medianen Öff-

nung —dem Porus. Es ist ohne weiteres klar, daß dieser Porus morpho-

logisch durchaus nicht der Ausführungsöffnung des Nephridiums ent-

spricht. Der Nephridialporus ist in diesem Stadium im Boden des

Atriums. Textfig. 18, D gibt die weiteren Veränderungen wieder, welche

der Nephridialapparat erleidet, bevor er den Zustand erreicht, welchen

er zurzeit bei der Mehrzahl der Enteropneusta darbietet. Auf dem Sta-

dium D hat eine Verbindung der rechten Cölomhälfte mit dem Atrium

bereits aufgehört; erstere erscheint nun als ein Blindsack. —Die ecto-

dermale Einstülpung des Atriums, in welches sich in dem vorher-

gehenden Stadium das rechte Cölom eröffnet, wird allmählich ausge-

glichen. Die Mündung des Atriums selber liegt noch fast median. Mit

der allmählichen Ausgleichung der rechten Atriumhälfte rückt auch

der Atriumporus nach links und kommt schließlich in der Mehrzahl der

Eälle vollkommen auf die linke Seite des Rüssels zu liegen. Auf diesem

Evolutionsstadium werden auch die meisten recenten Enteropneusta

angetroffen. Vorher noch sind dieselben des excretorischen Charakters

des Epithels des Nephridialtrichters verlustig gegangen —der Verlust

eines abgesonderten, excretorischen Trichters wird wahrscheinlich durch

das Auftreten einer Neubildung —des Glomerulus {gl) —bedingt, wel-

cher die secretorische Funktion übernahm (Willey, 1899, S. 306).

Aus dem Mitgeteilten ist es klar, daß bei den recenten, bisher be-

kannten Vertretern der Enteropneusta die Rüsselporen ein Organ dar-

stellen, welches seine Funktion geändert hat und unzweifelhaft den

Metanephridien der xinneliden homolog ist. Derselbe besteht nur aus

mesodermalen Teilen. Das, was als ectodermaler Nejjhridialkanal an-

gesehen wird (der typischste Teil der Eichelpforte), ist ein vom Nephri-

dium unabhängiges Gebilde; dasselbe ist das ectodermale Atrium, in

welches die Nephridien münden. Sämtliche oben angeführten mutmaß-

lichen phylogenetischen Entwicklungsstadien des Nephridialapparates

der Enteropneusta können ausgezeichnet bei der Regeneration ver-

folgt werden. Bisweilen behält auch die ontogenetische Organogenese
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(k'u ])aliii<i(MU'tischcii Vcrhiui tlcs Evolutionsprozesses dieses Organs

bei. Zwischeti erwachsenen Ptijchodera minuta werden bisweilen

Exemplare augetroffen, welche auf dem Stadium B oder C stehen

geblieben sind (der Nepliridiala])parat normaler Individuen dieser Eorin

ist durch einen linken Porus —Stadium D —charakterisiert).

Zur Frage über die Morphologie des Dorsalnerven des Kragens.

Das Nervenrohr des Kragens der Enteropneusta —sein histo-

logischer Bau, seine Lagerung auf der dorsalen Seite des Tieres, stellt

eines der Hauptargumente dar zugunsten der Theorie einer Zugehörig-

keit der Ententpneusta zum Typus der Chordata. Nur Spengel ist

gegen diese Deutung, welche die Mehrzahl der Forscher dem Kragen-

nerven gibt, indem sie ihn als CVntralnervensystem der Enteropneusta

ansieht, aufgetreten. Spengel mißt dem Umstände, daß das angegebene

Organ in der Mehrzahl der Fälle ein röhrenförmiges Gebilde, welches

durch Invagination entstanden ist, darstellt, keine Bedeutung zu. Das

hauptsächlichste Gegenargument Spengels besteht darin, daß nach

seinen Beobachtungen lange vor der Bildung des Nervenrohres des

Kragens der Kragennerv bereits vollkommen differenziert ist, wobei er

ein kontinuierliches Ganzes mit dem dorsalen Nervenstrang des Rumpfes

darstellt. Die Versenkung des Abschnittes des Kragennerven unter die

Haut und die Bildung eines Rohres ist somit nach der Ansicht von

Spengel eine sekundäre Erscheinung, der keine morphologische Be-

deutung zukommt.

Meine Jkobachtungen stimmen vollkommen mit den Beobach-

tungen von Spengel überein: auch bei der Regeneration wird lange

vor dem Invaginationsprozeß auf der dorsalen Seite des neuen Kragens

ein Nervenstrang gebildet, welcher sich histologisch durchaus nicht von

der Nervenanschwellung im Rumpfgebiet unterscheidet. In den weiteren

Stadien erfolgt eine Versenkung des Abschnittes des Nerven im Kragen

unter die Haut mit den angrenzenden Abschnitten derselben (welche

keine Differenzierungsmerkmale aufweist). Auf diese Weise stellt bloß

der untere Teil des gebildeten Nervenrohres einen differenzierten Nerven

dar, die übrigen angrenzenden Teile des Nervenrohres sind typische

Abschnitte der Hautschicht, welcher bisweilen seinen histologischen

Habitus eines normalen Ectoderms beibehält (Fig. .'51, Taf. XVI).

Regenerationsverfahren

.

Regeneration im eigentlichen Sinne und MorphoUaxis.

Zum Schluß will ich noch mit wenigen Worten eine äußerst wichtige

Frage hinsichtlich der Bahnen der Regeneration berühren.
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Der Regenerationsprozeß der Enteropneusta verläuft auf ver-

schiedene Weise.

Zunächst wird der typische Fall beobachtet —die Regeneration

im eigentlichen Sinne, d. h. die Bildung einer Regen erationsknospe, in

deren Bestand eine Reihe undifferenzierter Anlagen, Gewebsderivate

und Organe alter Körperabschnitte eingehen. Die neugebildeten Zell-

massen ergeben auf dem Wege einer allmählichen Differenzierung im

Endresultat Organe, wie sie für den normalen Organismus charakte-

ristisch sind, in ihrer normalen Lagerung. Bei einem derartigen Re-

generationsmodus kann das Regenerat auch durch Auswachsen der

Gewebe und Organe der nachgebliebenen Körper-

teile gebildet werden (Anastase nach der Termino-

logie von Schultz); sämtliche Organe stellen in

diesem Regenerat jedenfalls Komplexe neugebilde-

ter Zellen dar. Ein derartiger Regenerationsmodus

ist besonders für metamer gebaute Organismen,

z. B. Anneliden, charakteristisch.

Der Prozeß einer Neubildung von Zellelementen

durch Auswachsen alter differenzierter GeAvebe wird

bei der .Regeneration von Ptycliodera in ausgedehn-

tem Maße beobachtet. Sogar ein derartig speziali-

siertes Epithel, wie das Epithel des Oesophagus

gibt nach der Durchschneidung am distalen Ende neue Elemente von

vollkommen anderm Charakter im Vergleich mit den alten Zellen

(Texlfig. 1!»).

Bei der Regeneration erfolgt bisweilen ein Prozeß, der einige Ähn-

lichkeit mit dem Prozeß des Abwerfens der oberen Hautschichten bei

einigen Tieren hat, indem unter dem alten, degenerierenden, ecto-

dermalen Epithel sich ein neues, junges bildet, welches allmählich,

indem es sich an mehreren Stellen bildet, den ganzen Körper des

Tieres auskleidet, worauf das degenerierte Epithel abgestreift wird.

In derartigen Fällen bildet sich das neue Epithel durch Auswachsen

der Zellen derjenigen Abschnitte des alten Epithels, welche nicht de-

generieren. Ein derartiges Epithel ist z. B. dasjenige, welches an den

dorsalen Nervenstamm des Rumpfes angrenzt. • Bisweilen wird ein

interessantes Bild beobachtet: das ganze Ectoderm ist infolge der Re-

generation bis zur Unkenntlichkeit verändert; dasselbe ist gequollen,

ein Teil desselben ist in Schleimklumpen umgewandelt. Eine derartige

Degeneration wird nur im Gebiete des Dorsal nerven nicht beobachtet —
im Gegenteil, ich habe die Beobachtung machen können, daß zu dieser

Textfis. 19.
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Zeit dir Srilenabscliiiitte clor Ncrvciizi'llcii.iiiliäufuii;,' durch Auswachsen

rin iioues Ectodenn lidriii, wch-hcs unlri- (h'iu alten auswächst und

dasselbe ersetzt. Dieses weist unter anderni auf die äußerst geringe

histologisclie Differenzierung des Nerven bei den Enteropneusta hin,

leh will hier jkk'Ii darauf aufmerksam machen, daii bei dem Aus-

wachsen der Gewel)c während der Regeneration fast nie Caryokinese

beobachtet wird.

Ich gehe nun auf den Kegenerationsinodus über, welcheji Morgan

Morphollaxis, Roux Regeneration durch Umlagerung und Umdiffe-

renzierung benannt hat. Hier handelt es sich nicht um eine Neubildung,

sondern alte Körperabschnitte werden durch komplizierte Umlage-

rungen und Uindifferenzierungen in neue Teile umgeformt, und zwar

diejenigen, welche der Organismus regenerieren mußte. Ich will hier

nicht weiter auf die theoretische Seite der Frage eingehen, sondern

nur kurz das Tatsachenmaterial berücksichtigen, welches mir vorläufig

zu Gebote steht.

^I or [ih oll axis bei der Regeneration der Entero-

p neusten.

Bei der Regeneration der Enteropneusten haben wir es mit zwei

Typen regulatorischer Erscheinungen vom angegebenen Charakter zu

tun: 1) Umdifferenzierung eines ganzen Körperabschnittes, z.B. des

ganzen vorderen Endes des Stumpfes in den Rüssel und Kragen, und

2) Umdifferenzierungsprozeß bloß eines Teiles bestimmter Organe und

Gewebe, wobei die umgebenden Teile nicht in Mitleidenschaft gezogen

werden.

Ich beginne die Betrachtung mit dem letzteren, einfacheren Fall.

Es ist weiter oben beschrieben worden, wie der Regenerationsprozeß

des Vorderdarmes mit der Notochorda und den Kiemensäcken bei einer

Amputation im Rumpfgebiet (S. 260) erfolgt. Hierbei werden keine

neuen Zellen, keine neuen Elemente gebildet, sondern der ganze vordere

alte Teil des Darmes wird allmählich in ein neues Epithel umdifferenziert,

und zwar in dasjenige Epithel, welches im neugebildeten Kragen und

Rumpfe sein muß. Dieser Prozeß ist bereits an einem Schema und an

einer Reihe von Zeichnungen (Fig. 1 ; 5 ; J.'5— 17; 19) demonstriert worden.

In analoger Weise werden bei Ptychodera auch, wie ich es bereits oben

beschrieben habe, das Rüsselcölom, bisweilen auch die Kiemenspalten

gebildet. Auf die Regeneration der letzteren will ich noch mit wenigen

Worten eingehen. Bei einer Durchschneidung des Tieres umeiniges über

den Lebersäcken wird der Rüssel und der Kragen (Fig. 3, 4, Taf. XIII)
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7/d

neu gebildet. Der vordere Rumpfteil, d. h. der Kienienabschnitt,

wird nicht regeneriert, sondern der unmittelbar der Lebergegend an-

liegende Darmabschnitt wird in den Kiemenapparat umdifferenziert.

Der Prozeß verläuft dermaßen, daß das entsprechende Epithel an den

Stellen der zukünftigen Kiemensäcke sich umdifferenziert, wobei eine

vacuolisierte Wand entsteht,

die durch zwei symmetrische

Ausbuchtungen nach außen

mündet. Es entstehen da-

durch zwei Reihen von

Kiemensäcken, welche ver-

mittels kleiner ectodermaler

(Textfig. 20, 2]) Pori im dor-

salen Rumpfabschnitt nach

außen münden. In diesen

Fällen handelt es sich um
eine Modifikation der sog.

Darmpori, welche zuerst

von ScHiMKEWiTSCH(89) bei

Saccoglossus mereschkowskii

Wagn. entdeckt und darauf

von Spengel (-> Darmpfor-

ten«) bei einer Reihe von

Formen {Schizocardium hra-

siliense, Balanoglossus koiva-

lewskii, Glandiceps talaboti,

Gl. hacksi), sowie von Wil-

le y (99) bei Spengelia auf-

gefunden wurden. Es ist interessant, daß bei Ptijchodera minuta diese

Darmpori normalerweise fehlen. Ihr Auftreten während der Regene-

ration als einzige Vertreter typischer Kiemen ist die beste Bestätigung

für die Ansicht von Schimkewitsch, welcher die Darmpforten für die

primitivste Form der Kiemenspalten hält.

Äußerst wertvoll sind die Beobachtungen von Spengel (84, 93)

über die Bildung von Kiemensäcken bei jungen Glandiceps hacksi. Bei

diesem Tiere (sowie bei einigen andern Entropneusta) wird die Bildung

neuer Kiemenspalten hinter den bereits gebildeten im Verlaufe fast

des ganzen Lebens beobachtet.

In dem von Spengel beschriebenen Falle entstehten die neuen

Kiemen unmittelbar hinter den bereits differenzierten, d. h. der Prozeß

Textfig. 21.
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ist in tleiii Kiemengebiet lokalisiert. Li dem von mir beobachteten

Falle bildet der Darm neue Ausstülpungen fast im Niveau des Leber-

abschnittes. Dieser Umstand weist darauf hin, daß beim erwachsenen

Tiere die Wand des Darmes in dessen ganzer Ausdehnung Kiemen-

öffnungen entstehen lassen kann, wenn die Notwendigkeit dazu vor-

liegt. Bei einer Amputation mit nachfolgender Regeneration erhält

die Darmwand einen
r/th

_ ^

bTr

y --- ^—' —Bildung der

!7on -,

Reiz zur

Kieraensäckchen an den

Stellen, an denen sie ge-

wöhnlich nicht gebildet

werden.

2) Im Falle, wenn

der ganze vordere

Rumpfabschnitt von

PtijcJiodera sich bei der

Regeneration durch eine

Umdifferenzierung in

Kragen und Rüssel um-

wandelt, haben wir es

mit einem typischen

Beispiel von Morphol-

laxis im Sinne von Mor-

gan zu tun.

Fig. 22, Taf. XV;
Textfig. 22 stellen Sagit-

talschnitte durch ganze

Tiere vor, welche an

zwei Stellen, im hinte-

ren Teil des Kiemen-

gebietes und im mittle-

ren Gebiet der Gonaden Textfig. 22.

durchschnitten waren.

Lifolge von Unregelmäßigkeiten, bedingt durch äußere Umstände, ist ein

Teil des Stückes degeneriert (Textfig. 22), ein andrer Teil hat sich nach

außen umgestülpt. Eine Regeneration im eigentlichen Sinne, d. h.

eine Neubildung von Organen und Geweben, ist weder am vorderen,

noch am hinteren Ende des Stückes erfolgt, nichtsdestoweniger ist am
vorderen Ende desselben ein Rüssel entstanden. Es genügt ein auf-

nierksamer Blick auf das Präparat, um das Wesen des stattgefundenen
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Prozesses zu erfassen. Das vordere Ende des Stumpfes hat sich

total in einen Rüssel umdifferenziert. Dieses Ende weist jetzt sämt-

liche Merkmale des typischen Rüssels auf —es besitzt bereits

eine ectodermale Nephridialanlage, ein abgesondertes Cölom, einen

Glomerulus, eine Notochorda, und trotzdem weist dieser Rüssel Merk-

male auf, die darauf hindeuten, daß er nur einen abgesonderten und

umdifferenzierten alten Teil des Stumpfes darstellt. Er besitzt z. B.

Reste noch von Kiemensäcken (unterhalb der Notochorda); in dem
der Notochorda anliegenden Teil sind sogar Gonaden (Fig. 22, Taf. XV)
zu erkennen, die in den vorderen Abschnitt infolge eines unregel-

mäßigen Wachstums und einer Umlagerung von Geweben bei den

primären regulativen Prozessen gelangt sind. Diese Exemplare weisen

klar auf die Bahnen hin, die zur Bildung eines neuen Rüssels im

Stumpf geführt haben. —Es sind das die Bahnen der Morphollaxis.

Im vorderen Ende des Stumpfes fand keine Neubildung von Zellen

und Geweben statt; der Prozeß bestand nur darin, daß das Ende

selber sich in toto in einen Rüssel umgewandelt hat. Äußerlich sind

am Stumpf keine Veränderungen vor sich gegangen —bei der Unter-

suchung des Objektes in toto weist nichts auf das Vorhandensein eines

Rüssels hin. Innerlich finden wir unzweifelhafte Merkmale einer

Morphollaxis. Das Ectoderm des vorderen Stumpfendes ist in einiger

Entfernung vom distalen Ende nach innen gestülpt und hat eine typische

Eichelpforte in Gestalt eines charakteristischen, einschichtigen epi-

thelialen Kanals gebildet. Ein Teil des Cölenchyms hat sich zu einem

besonderen Gebilde, dem Rüsselcölom, abgesondert; ein Teil des ecto-

dermalen Epithels ist in ein charakteristisches Oesophagusepithel um-

differenziert und, indem es die Notochorda gebildet hat, nach innen

eingestülpt. Kurz, in dem vorderen Abschnitte des Stumpfes hat eine

Umdifferenzierung stattgefunden, während äußerlich keine Spuren der-

selben sichtbar sind.

Von Interesse ist der zweite Fall. Das Tier war über den Kiemen-

spalten —in der Mitte des Kragens —im vorderen Teil und im Ge-

biete der Gonaden im hinteren Teil amputiert, darauf auf der Bauch-

seite längs durchschnitten worden. Der mediane Teil der ventralen

Seite des Stumpfes war degeneriert; der Stumpf hatte sich beinahe in

eine ausgebreitete Platte umgewandelt. Der Darm dieses Tieres war

zu einer einfachen entodermalen Rinne geworden, die auf der Bauch-

seite weit geöffnet war (derselbe Prozeß, begleitet von einer äußerst

stark ausgesprochenen Degeneration, ist auf Texlfig. 23 abgebildet).

Ungeachtet der ungünstigen Bedingungen verliefen die regulativen
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Prozesse äußerst energisch und waren ausschließlich auf ein Ziel, die

Regeneration des Rüssels, gerichtet. Äußerlich ist bei einer ober-

lläclilicluMi Unter.suchung in toto im Stumpf keine Spur einer Rüssel-

l)ildung zu erkennen. Auf Sclmitten erweist es sich jedoch, daß in

der Tat eine Neubil-

dung des Rüssels nicht

erfolgt ist, derselbe ist

äußerlich auch nicht

abgesondert, der ganze

vordere Teil des

Stumpfes ist jedoch in

einen Rüssel umgewan-

delt. Fig.27,Taf.XVI,

welche einen Sagittal-

schnitt durch das be-

schriebene Exemplar

darstellt, gibt uns eine

Bestätigung für das

Gesagte. Der vordere

Teil ist vollkommen in

einen, wenn auch miß-

gebildeten Rüssel mit

Notochorda , Eichel-

pforte, Pericard, einer

sehr großen Skelet-

platte usw. umgewan-

delt. Ein vollkommen

analoger Prozeß erfolgt

offenbar bisweilen bei

der Regeneration des vorderen Endes bei einigen Anneliden. Nach den

Beobachtungen von P. Iwanoff (1908) bilden sich bei Spirographis

die Segmente des sog. postthoracalen Teiles nicht durch Regene-

ration, sondern durch allmähliche Umwandlung der sechs vorderen

Abdominalsegmente des Stumpfes in thoracale.

Die Prozesse, welche bei einer derartigen Umdifferenzierung oder

Morphollaxis vor sich gehen, sind äußerst kompliziert und erfordern

spezielle Untersuchungen, welche eine Reihe von Fragen, die mit diesem

auffallenden Prozeß verbunden sind, klarstellen und die Gründe aus-

findig machen müssen, die im Organismus die komplizierten Erschei-

nungen einer Umdifferenzierung der Zellen, so daß im Endresultat eine

y.w

Textfig. 23.
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zweckentsprechende Umgruppierung der Teile erfolgt, hervorrufen.

Hierin sehe ich die Hauptaufgabe des Studiums der Regenerations-

prozesse. Eine Erforschung dieser Gründe kann nur auf Grund von

Tatsachen erfolgen. Das Tatsachenmaterial, welches bisher in dieser

Richtung gesammelt worden ist, ist vorläufig unzureichend. Wir haben

zurzeit noch keine detaillierten histogenetischen Untersuchungen in

dieser Frage; derartige Untersuchungen werden unzweifelhaft dazu bei-

tragen, in dieses dunkle, äußerst interessante Gebiet Klarheit zu bringen.

St. Petersburg, im Februar 1909.
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Erklärung der Abbildungen.

B u eil s t a b e n c r k 1 ä r u n g

:

A, Rüssel; ^•s, Kiemensack;

An, Anus; lg, laterales Blutgefäß;

<U, Atrium des Nephridiums; m, Mund;
br, br.r, Kiemenregion; mb, Basalmembran;

clli, clhm, C'ölenchym

;

mscl, mscl.fg, degenerierende Muskel-

coii, Rüsselcölom

;

fasern

;

co(7o, Kragencölom; n, Verdickung des Ectoderms auf der

coels, Rumpfcölom ; dorsalen Seite des Rüssels

;

d, Darm ; nd, vdk, Kragenmark

;

dg, dorsales Blutgefäß; np, Neuroporus;

dn, dorsaler Nerv des Kragens; nph, nphr, mesodermaler Trichter des

ec, Ectoderm

;

Xephridiums
;

en, Darm
; nth, Notochord (Darmdivertikel)

;

g, Gonaden; oes.nth, ösophageales Notochord;

gl, Glomerulus

;

p, Rüsselporus

;

gon, {Jonaden; pe, Peritoneum;

/;, Herz

;

ph, Perihämalkanal

;

hp, Leberregion ; prc, Cardiopericard

;

ko, Kiemenöffnung; «A', sn, Skelet.

Tafel XIII.

Fig. 1. Sagittalschnitt durch einen Stumpf von Ptychodera minuta mit

einem vollkommen regenerierten Rüssel. Das Tier war über der Leberregion

(Jip) im Gebiete der Gonaden amputiert. Von einem Kragen fehlt noch jegliche

Spur, während der Rüssel bereits vollkommen differenziert ist. Im hinteren Teil

erfolgt keine Regeneration. Zeiss, Obj. 0,35, Oc. 2.

Fig. 2. Sagittalschnitt durch ein Vorderende von Ptychodera. Das Tier

war in der Mitte der Kiemenregion amputiert. Leitz, Obj. 2, Oc. I.

Fig. 3. Ein abgeschnittenes Stück von Ptychodera. Das Tier war über der

Leberregion im hinteren Gebiete der Gonaden, im vorderen Teil und in der

Schwanzregion im hinteren Teil amputiert.

Fig. 4. Der vordere Teil desselben Tieres. Dorsalansicht.

Fig. ."). Sagittalschnitt durch einen Stumpf von Ptychodera, Das Tier im

vorderen und hinteren Gebiete der Genitalregion durchschnitten. Der Kragen

hat sich noch nicht ausgebildet. Zeiss, Obj. 0,35, Oc. 2.

Fig. 6 u. 7. Zwei Sagittalschnitte (dorsale Hälfte) durch ein Vorderende

von Ptychodera, welches im hinteren Gebiete des Kragens amputiert war. Diffe-

renzierung des Rüsselcöloras. Zeiss, Obj. Apochr. IG, Oc. 2.

Fig. 8. Sagittalschnitt durch das vordere Regenerat von Ptychodera. Ab-

schnürung des Cardiopericardialbläschens [prc) vom distalen Ende des perihäma-

len Kanals [ph). Das Tier ist im vorderen Teil des Kragens durchschnitten.

Zeiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2.
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Tafel XIV.

Fig. 9 u. 10. Zwei Querschnitte durch ein vorderes Regenerat des in

Fig. 3 u. 4 (Taf. XIII) dargestellten Exemplares. Andre Schnitte derselben Serie

auf Textfig. 20 u. 21 abgebildet. Das Ectoderm ist auf der dorsalen Seite tief

eingestülpt (Invaginafon des Nervenstranges). Leitz, Obj. 2, Oc. 4.

Fig. 11. Querschnitt durch einen regenerierenden Rüssel von Ptychodcra

zur Zeit der Bildung eines Pericardialbläschens (prc).

Fig. 12. Sagittalschnitt durch den vorderen Teil von Ptychodera mit einem

vollkommen regenerierenden Rüssel. Das Tier ist im vorderen Teil des Kragens

amputiert. Zeiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 4.

Fig. 13 u. 14. Zwei Sagittalschnitt e durch den vorderen, regenerierten

Teil von Ptychodera auf dem Stadium der Bildung des zweiten Kiemensackes,

wobei eine Darmfalte (ks) bereits in einer Kiemenöffnung nach außen mündet

(Fig. 13 ko). Bildung der Perihämalkanäie. Das Tier ist im hinteren Teil der

Genitalregion abgeschnitten. Zeiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

Fig. 15. Sagittalschnitt durch ein vorderes Regenerat von Ptychodera (das

in Fig. 5, Taf. XIII dargestellte Exemplar; Fig. 15 zeigt einen Teil desselben

Schnittes bei starker Vergrößerung). Zeiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 4.

Fi^. 16. Sagittalschnitt durch die Anlage des Rüsselskelettes. Zeiss, Obj.

Apochr. 3, Oc. 4.

Fig. 17. Frontalschnitt durch das Schwanzende von Ptychodera mit einem

regenerierenden Rüssel. Im hinteren Teil erfolgt keine Regeneration. A, An-

lage des Rüssels. Der Darm mündet ohne Beteiligung eines ectodermalen Procto-

däums nach außen. Zeiss, Obj. Apochr. 0,35, Oc. 2.

Tafel XV.

Fig. 18. Teil eines Sagittalschnittes durch ein sehr junges vorderes Re-

generat von Ptychodera auf dem Stadium der Bildung des Rüsselcöloms. Zeiss,

Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

Fig. 19. Frontalschnitt durch ein sehr junges vorderes Regenerat von

Ptychodera. Das Tier ist im Gebiete der Gonaden amputiert. Zeiss, Obj.

Apochr. 16, Oc. 4.

Fig. 20. Teil eines Sagittalschnittes durch den regenerierenden Rüssel von

Ptychodera. Rüsselnephridium ohne Vermittlung eines ectodermalen Ausführungs-

ganges geöffnet. Zeiss, Obj. Apochr 3, Oc. 2.

Fig. 21. Sagittalschnitt durch ein vorderes Regenerat von Ptychodera.

Zeiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

Fig. 22. Teil eines Sagittalschnittes durch ein vorderes Regenerat von

Ptychodera. Das vorderste Ende des Stumpfes hat sich total in einen Rüssel

umdifferenziert (MorphoUaxis). S. Textfig. 22. Zeiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

Fig. 23 u. 24. Zwei Sagittalschnitte durch ein sehr junges vorderes Rege-

nerat von Ptychodera auf dem frühesten Stadium der Bildung des Rüsselcöloms.

Zeiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

Fig. 25. Vier Querschnitte durch die Cardiopericardanlage. Zeiss, Obj.

Apochr. 3, Oc. 4.
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Fig. 26. Querschnitt durch den regenerierten Kragen von Ptychodera aus

dem frühen Stadium der Bildung des dorsalen Nervenstranges des Kragens.

Zeiss, Obj. Apochr. 8, Oc. 4.

Fig. 27. Sagittalschnitt durch ein abgeschnittenes Stück von Ptychodera

(Umdifferenzierung des vorderen Teik\s des Stumpfes in den Rüssel). Zeiss,

Obj. 0.35, Oc. 4.

Fig. 28. Sagittalschnitt der Anlage des Notochord und des Rüsselskelettes.

Einwanderung cölenchjnnatöser Elemente in die Falte der Basalmembran {mb).

Zeiss, Obj. Apochr. 4, Oc. 2.

Fig. 29. Ein abgeschnittenes Stück von PtycJiodera mit einem vollkommen

regenerierenden Rüssel aus dem frühesten Stadium der Differenzierung des Kra-

gerts. Im hinteren Teil erfolgt keine Regeneration, sondern es kommen nur

allgemeine Prozesse einer primären Regulierung zur Beobachtung. Das Tier ist

im Gebiete der Gonaden im hinteren Teil und in der Kiemenregion im vorderen

Teil amputiert.

Fig. 30. Der vordere Teil des Schwanzendes von PtycJiodera zur Zeit der

Differenzierung des Rüssels (s. Schema Textfig. 1

—

do).

Fig. 31. Querschnitt durch den . regenerierten Kragen von Ptychodera aus

dem Stadium der Versenkung des Abschnittes des Kragennerven unter die Haut.

Zeiss, Obj. Apochr. S, Oc. 4.

Fig. 32. Der vordere Teil des Stumpfes von Ptychodera. Das Tier ist im

Gebiete der Gonaden amputiert und hat den Rüssel regeneriert, während der

Kragen sich noch nicht ausgebildet hat.

Fig. 33. Sagittalschnitt durch ein Vorderende von Ptychodera. Das Tier

ist in der Mitte der Kiemenregion amputiert und hat den Rüssel regeneriert.

Bildung des Nephridiums aus zwei deutlich differenzierten Anlagen —Peri-

tonealtrichter (nphr) und ectodermaler Porus (p). Zeiss, Obj. Apochr. 16,

Oc. 2.

Fig. 34. Sagittalschnitt durch ein in der Genitalregion abgeschnittenes

Stück von Ptyclwiera zur Zeit der Differenzierung des Rüssels {A). Zeiss, Obj.

0,35, Oc. 2.


